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OKRAJŠAVE IN SIMBOLI 
 
AOA – okoljski optični niz (ang. ambient optical array) 
ATP – adenozin trifosfat 
B – (ang. bandwidth), pasovna širina 
C – kapacitivnost membrane (Cm) ali informacijska kapaciteta (Cinf) 
CZ – ang. clear zone (steklovina v sestavljenem očesu) 
DC – distalni fotoreceptor 
DRA – predel dorzalnega obroča 
f – frekvenca; fc – kotna frekvenca; ff – fuzijska frekvenca 
FR – fotoreceptor 
FWHM – širina krivulje med polovicama maksimuma (ang. full width at half maximum) 
g – prevodnost 
GWN – psevdonaključni Gaussov beli šum 
I – električni tok; I – intenziteta svetlobe 
Kv – napetostno odbvisni kalijevi kanalčki; KDR – tipa delayed rectifier; KA – tipa A 
KL – kornealne leče; KS – kristalni stoţci 
LIC – svetlobno inducirani tok, svetlobno inducirana prevodnost 
LWF – dolgovlaknaste celice (R7-R9) 
MMP – mirovni membranski potencial 
N – šum/moč šuma; število; število zajetih fotonov (ang. photon catch); numerus 
p – verjetnost 
PS – polarizacijska občutljivost 
PSN – strelni šum (ang. photon shot noise) 
QB – kvantni sunek (ang. quantum bump) 
QE – kvantna učinkovitost  
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r – korelacijski koeficient (linearna regresija) 
R – upornost 
S – signal/moč signala 
σ – standardna deviacija (večinoma σ populacije) 
SMC – submikrovilarne cisterne 
SNR – razmerje signal – šum 
SS – spektralna občutljivost 
SVF – kratkovlaknaste celice (R1-R6) 
V – napetost ali njena enota (volt); zlasti Vm – napetost membrane; Vm(I) – faktor ojačanja 
γ – foton 
λ – valovna dolţina;  λmax – vrh spektralne občutljivosti/ λ z maksimalno QE 
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1.1 NAMEN DELA 
 
Prvotni namen magistrskega dela je bila primerjava funkcionalnih in anatomskih 
značilnosti sestavljenih oči zimskega in poletnega stadija jamskega pedica (Triphosa 
dubitata) s poudarkom na hitrosti in informacijski kapaciteti fotoreceptorjev.  
Zaradi izredno poznega pojava poletnega stadija jamskega pedica smo raziskavo omejili na 
svetlobno mikroskopijo in elektrofiziološke meritve, ki smo jih opravili na zimskem 
stadiju, ter jo dopolnili z elektrofiziološkimi meritvami na osebkih drugih vrst vešč (Alcis 
repandata, Philireme Transversata, Dendrolimus pini in Noctua pronuba), zlasti 
meritvami spektralne in polarizacijske občutljivosti v predelu dorzalnega obroča (v 
primeru zadnjih dveh) ter meritvami hitrosti fotoreceptorjev v odvisnosti od temperature 
očesa preko elektroretinograma (pri prvih dveh).  
Namen dela je bilo spoznati in ovrednotiti nekatere funkcionalne ter anatomske 
karakteristike očesa in mreţnice jamskega pedica, zlasti v navezavi s prilagoditvami na 
nočni vid. Poudarek anatomskega dela magistrskega dela je bil na splošni zgradbi očesa, 
značilnostih za polarizacijski vid specializiranega dela očesa (dorzalnega obroča) in sestavi 
omatidijev. Poudarek elektrofiziološkega dela sta bili spektralna in polarizacijska 
občutljivost fotoreceptorjev, zlasti v predelu dorzalnega dela očesa, splošne 
elektrofiziološke značilnosti fotoreceptorjev, njihova hitrost in odvisnost od temperature.  
Širši okvir magistrskega dela je bil spoznati in potrditi nedavna dognanja na področju 
nočnega vida ţuţelk, zlasti v navezavi na lastnosti fotoreceptorjev nočnih ţuţelk, njihovih 
specifičnih prilagoditev ter njihovega prenosa in procesiranja informacije. 
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2 PREGLED OBJAV 
 
2.1 OPIS ŢIVALI 
 
2.1.1 Jamski pedic (Triphosa dubitata) 
 
Jamski pedic (Triphosa dubitata, Linnaeus 1758; Slika 1), spada v druţino pedicev 
(Geometridae), ki vključuje okoli 23.000 opisanih vrst. Jamski pedic se pojavlja v Severni 
Afriki, Evropi in Aziji, vse do Japonske. Priljubljeni habitati jamskega pedica so gozd, 
resava, s kredo ali apnencem bogata področja ter odprta grmišča. Odrasli osebki letijo 
predvsem v avgustu in septembru, ko migrirajo, ter znova v aprilu in maju, ko izleţejo 
jajčeca, sicer večino ţivljenja preţivijo v jamah (ali drugih zatočiščih), kjer tudi 
prezimujejo. Ustrezajo jim temperature od -3 ℃ do 8 ℃. Med zimsko hibernacijo jame ne 
zapuščajo ter izkazujejo negativno fototaksijo (Kim in sod., 2018). 
 
Slika 1: Jamski pedic (Triphosa dubitata). Vir slike: https://www.naturespot.org.uk/species/tissue (avgust 
2020). 
Del ţivljenjskega cikla jajce-gosenica-buba preţivijo na rastlinju (zlasti Rhamnus sp.), po 
izleganju iz bube migrirajo v jame (Kim in sod., 2018). 
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2.1.2 Ostale vrste 
 
Izmed preostalih osebkov, ki smo jih uporabili za eksperiment v tem magistrskem delu, je 
najbliţji sorodnik jamskega pedica Philereme transversata (Hufnagel, 1767). Philireme sp. 
je edini rod v plemenu Phileremini, to pa je sestrsko plemenu Triphosini, kamor spada 
jamski pedic. Plemeni spadata v poddruţino Larentiinae. Alcis repandata (Linnaeus, 1758)  
je prav tako pedic, vendar spada v poddruţino Ennominae, ki poddruţini Larentiinae ni 
neposredno sorodna (Murillo-Ramos in sod., 2019). Morfološko so si vse tri vrste precej 
podobne. 
Trsna sovka (Noctua pronuba, Linnaeus 1758) spada v druţino sovk (Noctuidae), borov 
veščec (Dendrolimus pini, Linnaeus 1758) pa spada v druţino Lasiocampidae. Vse tri 
druţine spadajo v ločene naddruţine, te pa spadajo v skupen klad Macroheterocera, ki je 
blizu soroden dnevnim metuljem in ostalim velikim veščam. 
2.2 UVOD V SENZORIČNO FIZIOLOGIJO VIDA 
 
2.2.1 Pomen vida ter vidna ekologija 
 
Da lahko vzpostavimo ustrezen kontekst za opredelitev problema fotorecepcije, še zlasti 
fotorecepcije pri nizkih osvetlitvah, moramo najprej vzpostaviti ustrezen informacijsko-
ekološki kontekst vida. Zagovarjal bom tezo, da je senzorika oz. sklopljenje senzorike in 
vedenja (modalnosti) organizma z okoljem biološki mehanizem, ki omogoča organizmom 
tako natančnejšo kot učinkovitejšo adaptacijo na svojo (mikro)ekološko nišo.  
Pri tem gre za 'zunanje izvajanje' evolucijskih nalog preko višjih oz. emergentnih 
kontrolnih mehanizmov, kot sta plastičnost genetskega izraţanja in razvoj ţivčevja. Ta 
vedenjska plastičnost oz. polimodalnost omogoča organizmu odzivanje na dejanske ali pa 
pričakovane (v primeru alostaze) spremembe zunanjega okolja. Za aktiven odziv na 
spremembe v okolju, še toliko bolj pa za napovedovanje sprememb v okolju, je potrebno iz 
okolja izvleči relevantno informacijo,  t.j. informacijo, ki sovpada z dogodki in objekti v 
okolju, ki so povezani s preţivetjem in razmnoţevanjem organizma. Hkrati pa vidna 
informacija pomaga pri kontroli samega odziva na dogodke in objekte v okolju, saj nosi 
informacijo o gibanju samega organizma v okolju, kar organizmu omogoča natančnejšo 
izvedbo gibanja (Lappe in sod., 1999). Za to je bilo potrebno v evolucijski zgodovini 
razviti mehanizme, ki organizmom omogočajo iz okolja odfiltrirati nepotrebno informacijo 
ter izvleči in procesirati relevantno informacijo, navsezadnje pa tudi sklopiti relevantno 
informacijo z ustreznim vedenjem in/ali spremembo notranjega okolja. 
Na tej točki je potrebno opredeliti razliko med informacijo in relevantno informacijo. 
Informacije v najširšem (fizikalnem) smislu, je v okolju ogromno – zajema namreč celoten 
ustroj samega okolja. Organizmu pa je dostopen le neznaten del te informacije – na primer: 
trk mikororganizma z izbrano molekulo, v kolikor mikroorganizem trk zazna (t.j. izvleče 
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informacijo tega trka, s tem da sklopi trk z definirano spremembo svojega notranjega 
okolja, ki lahko vodi do nadaljnih sprememb notranjega okolja ali do določenega vedenja), 
ga opozori zgolj na prisotnost te molekule v okolju (po definiciji 1 bit informacije), ne nosi 
pa informacije o količini in mikroskopski razporeditvi molekul ter časovni dinamiki 
spreminjanja količine in razporeditve.  
Zato so organizmi v evoluciji razvili ločene kanale (t.j. čute oz. modalitete/submodalitete) 
za zaznavo informacij, ki s filtriranjem nepotrebnih informacij ojačajo informacijo 
posameznega tipa (oz. vira). Gre za tako imenovani koncept 'matched filter' oz. 
ujemajočega filtra (Wehner, 1987 cit. po Cronin in sod., 2014). Z omejitvijo kanala na 
posamezen tip (oz. vir) informacije to omogoča kanalu, da informacijo integrira – npr. šteje 
trke receptorja
1
 s tarčno molekulo v izbranih časovnih intervalih, kar omogoča 
mikroorganizmu kompleksnejša vedenja, kot je pol-usmerjeno gibanje (taksa) po 
koncentracijskem gradientu tarčne molekule.  
Prav usmerjeno gibanje organizmom (še zlasti ţivalim) omogoči fino adaptacijo na svojo 
ekološko nišo (Bruce in sod., 2003) –  ravno s spremembo mikrookolja –  in to v časovnem 
okviru, ki neznansko presega časovni okvir evolucije (z najhitrejšimi generacijskimi časi 
bakterij okoli 20 minut) ter z bistveno višjo energetsko učinkovitostjo – predstavljajmo si 
primerjavo med stacionarnimi ali naključno gibljivimi (kineza) mikroorganizmi ter 
mikroorganizmi, ki so zmoţni gibanja po koncentracijskih gradientih hranil. Ali pa pedicu 
bliţji primer – medtem ko mora klop, ki jajčeca izlega polnaključno, izleči več tisoč jajčec 
za uspešno sklenitev ţivljenjskega kroga, potrebujejo parazitoidne ose, ki jajčeca izleţejo 
direktno v gostitelja, le nekaj deset jajčec, da sklenejo ţivljenjski krog. 
Iz okolja izhaja več virov organizmom dostopne informacije (senzoričnih modalitet): 
kemične lastnosti molekul v stiku z organizmom (kemorecepcija), mehanske sile 
(neposredne in posredne – preko vode, zraka in površin), elektromagnetno valovanje 
(svetloba) ter električna in magnetna polja (Bruce in sod., 2003). 
Zlasti svetloba omogoča organizmom zanesljivo visoko-frekvenčno vzorčenje okolja na 
dolge razdalje, ki je potrebno za hitro, usmerjeno gibanje. Poleg vidne svetlobe zgolj dve 
modaliteti omogočata primerljivo zanesljivo in visoko-frekvenčno vzorčenje, ki lahko 
samostojno podpira primerljivo hitro in usmerjeno gibanje – eholokacija pri netopirjih, 
kitih in delfinih ter elektrorecepcija (aktivna elektrolokacija) pri nekaterih ribah (Bruce in 
sod., 2003). Ker pa sta slednji modaliteti prisotni predvsem v ekoloških nišah, kjer je 
vzorčenje okolja s svetlobo oteţeno (nočna dejavnost ali motne oz. globoke vode) in ker 
zahtevata aktivno ustvarjanje tlačnih valov (ultrazvok) oz. električnega polja, se ponuja 
razlaga, da sta se razvili zgolj kot nekompetitivni in energetsko manj ugodni alternativi 
vidu. 
                                                 
1
 t.j. specializiran protein, organel, celica ali organ za zaznavanje informacije 
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Zaznavanje prisotnosti svetlobe (ne pa svetlobnega vzorčenja okolja) je prisotno ţe od 
prvih oblik ţivljenja na Zemlji. Najstarejši fosili trilobitov s prepoznavnimi očmi segajo v 
kambrij  (pred 0,5 milijarde let), njihove razmeroma preproste sestavljene oči pa imajo vse 
morfološke značilnost sodobnejših sestavljenih oči (Cronin in sod., 2014). Domnevajo, da 
je bil morda ravno pojav prvih kompetentnih oči, ki so bile sposobne zanesljivega, 
visokofrekvenčnega vzorčenja okolja na dolge razdalje, katalizator, ki je omogočil izredno 
hitro evolucijo in diverzifikacijo v času kambrijske eksplozije ţivljenja (Parker, 1998 cit 
po. Cronin in sod., 2014), saj je to omogočilo potovanje pri visoki hitrosti in interakcije 
ţivali na dolge razdalje, kot so predacija, izogib predaciji in komunikacija (Cronin in sod., 
2014). 
Čeprav predstavlja svetloba kot vir informacije, zlasti pa kot medij za pasivno vzorčenje 
okolja in interakcije z ostalimi organizmi, številne prednosti pred ostalimi modalitetami, pa 
izvlečenje informacije iz okolja predstavlja velik energetski strošek (Niven in sod., 2007; 
Niven in Laughlin, 2008), navkljub temu, da se nevralno procesiranje v nekaterih 
komponentah (kodiranje informacije s spremembami komformacije proteinov) pribliţuje 
zgolj stokratniku termodinamskega minimuma (Sterling in Lauglin, 2015). Ugotovljeno je 
bilo, da mušji fotoreceptorji porabijo od milijona do nekaj 10 milijonov molekul ATP za 
posredovanje enega samega bita informacije (Niven in sod., 2007). Povsem samoumevno 
je, da nobena ţival ni zmoţna iz okolja izvleči celokupne informacije, zato je ţival pred 
pomembno odločitvijo, katero informacijo je iz okolja najkoristneje izvleči. Ker zbiranje in 
procesiranje informacije predstavlja precejšen strošek, bo zaradi selekcijskega pritiska 
prišlo do prilagoditve senzoričnega sistema in ţivčevja tako, da bo ţival iz okolja izvlekla 
zgolj najrelevantnejšo informacijo (tisto, ki največ prispeva k preţivetju in razmnoţevanju) 
in to v karseda majhni količini, saj evolucija »kaznuje« preveliko informacijsko kapaciteto 
(Niven in sod., 2007; Niven in Lauglin, 2008).  
Vsaka senzorična modaliteta ima specifične omejitve in prednosti, zaradi česar so učinki 
različnih senzoričnih modalitet neaditivni (celokupni prispevek k fitnesu ţivali je večji kot 
posamezni prispevki). Nekatere (sub)modalitete imajo intrinzično visoko razmerje signal-
šum (ang. signal-to-noise ratio, SNR), druge imajo nizek energijski strošek (ATP/bit), 
tretje visoko prostorsko ali časovno ločljivost; pogosto na račun druge lastnosti, saj so v 
senzoriki vseprisotni kompromisi (ang. trade-offs). Posamezne (sub)modalitete tudi 
različno korelirajo (imajo različno napovedno moč) z različnimi dogodki in objekti, ki so 
ekološko relevantni za ţival. Zaradi tega je najoptimalnejša strategija ţivali pokritje 
večjega števila senzoričnih submodalitet, izraziti senzorični specialisti, ki bi se zanašali na 
zgolj posamezen čut, pa so v naravi izjemno redki in omejeni zgolj na specializirane 
ekološke niše (npr. nekateri paraziti). 
Katera informacija oz. katera kombinacija informacij pa je za ţival najrelevantnejša, torej 
najbolj pripomore k njenemu preţivetju in razmnoţevanju, pa je v celoti emergentna 
lastnost ţivali ter njenega odnosa z okoljem t.j. ekološke niše, zaradi česar se temu 
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vprašanju najbolje pribliţamo s konceptom čutilne ekologije (ang. sensory ecology). 
Podobne ekološke niše (z ali brez skupne evolucijske zgodovine) pogosto vodijo do 
podobne zgradbe, zlasti pa funkcije oči pri različnih organizmih, saj so zanje značilne 
podobne omejitve pri zbiranju in prenosu informacije, optimalna distribucija vidnih 
submodalitet ter optimalno nevralno procesiranje informacije. Slika 2 prikazuje koncept 
korelacije senzoričnih fenotipov z ekološkimi izidi.  
 
Slika 2: Emergenco optimalne senzorične strategije si lahko predstavljamo z raznimi topologijami, ki jih 
vzpostavlja sovpadanje določenih senzoričnih fenotipov z ekološkimi izidi, bodisi na ravni evolucije (desno), 
bodisi na ravni kontrolnih mehanizmov (npr. asociacijskih centrov) ţivali same (levo). Grafa sta povsem 
hipotetična in arbitrarna. Avtor slike: Julijan Vršnik. 
Ţuţelke so iz vidika vidne ekologije precejšni specialisti, saj pri njih prevladujejo 
neposredne optomotorične povezave (refleksi), ki jih je mogoče zgolj minimalno 
modulirati z višjimi centri (Wessnitzer in Webb, 2006), zaradi česar optimizacija vidnega 
sistema temelji predvsem na evoluciji. Posamezne komponente so torej specializirane (oz. 
oţičene) za posamezne naloge – kot rešitev na specifični ekološki problem. Ţuţelke so 
zmoţne tudi omejenega asociativnega učenja, ki poteka v gobastih telesih (ang. mushroom 
body) v ţuţelčjem protocerebrumu, ki sluţijo kot glavni asociacijski center v moţganih 
ţuţelk (pri čebeli vsebujejo kar 1/3 vseh nevronov). Pri tem gre predvsem za integracijo 
več čutilnih modalitet, v gobasto telo namreč konvergirajo sekundarne senzorične poti iz 
številnih čutov, v omejeni meri pa morda sluţijo tudi integraciji senzorične in motorične 
informacije (Wessnitzer in Webb, 2006) – torej korelaciji specifičnih draţljajev z vedenji, 
kar omogoča učenje in vedenjsko plastičnost.   
Vidni sistem ţuţelk izkazuje precejšno fenotipsko in funkcionalno plastičnost, ki jim 
omogoča zaznavo širokega dinamičnega razpona osvetlitve in delovanje v zelo 
spremenljivih pogojih, zajema pa prilagoditve na več nivojih – od spreminjanja ekspresije 
fototransdukcijskih genov (Xu. in sod., 2013; Yan in sod., 2014) in translokacije 
fototransdukcijskih komponent (Sokolov in sod., 2002; Cronin in sod., 2004; Cronin in 
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sod., 2006; Frechter in sod., 2007; Lee in sod., 2003, Moon in sod., 2014) do premikanja 
znotrajcel. pigmentov (Nordtug in sod., 1990; Warrant in sod., 2003) in od cirkadianega 
ritma odvisne nevromodulacije (Hevers in sod., 1995; Cuttle in sod., 1995; Vanin in sod., 
2012). Celoten nabor teh adaptacij na spremenljivo osvetlitev in drugih sprememb v 
svetlobno-informacijski krajini bo prikazan v nadaljevanju.  
2.2.2 Lastnosti svetlobe in njena vloga kot nosilec informacije 
 
Pomen svetlobe kot senzorične modalitete je jasen, ta pa je predvsem posledica fizikalnih 
lastnosti svetlobe in njene interakcije z materijo. Vidna svetloba zajema del spektra 
elektromagnetnega valovanja, in sicer valovne dolţine (λ) od ~300 nm do ~800 nm (pri 
človeku 400-700 nm), ki je v okolici ubikvitaren (ga ne odfiltrira atmosfera oz. specifično 
okolje ţivali, kot je voda) ter ima ustrezno energijo za zanesljivo visokofrekvenčno 
vzorčenje v bioloških sistemih. Spodnjo mejo uporabnosti (300 nm) določata visoka 
energija fotonov (γ), ki lahko poškoduje fotoreceptorske celice, in absorbanca dioptričnega 
aparata (Goldsmith in sod., 1968 cit po. Stavenga in sod., 2000), zgornjo mejo uporabnosti 
pa določata nizka energija γ, ki zaradi termičnega šuma bioloških sistemov omogoča le 
nizek SNR, ter visoka λ, ki vodi v niţjo prostorsko ločljivost (PL). Zaradi specifičnih 
adaptacij posameznih vrst je točen spektralni razpon vidne svetlobe vedno vezan na vrsto, 
ki jo preučujemo (Bruce in sod., 2003). 
Hitrost elektromagnetnega valovanja v vakuumu znaša 3*10
8
 m/s, kar v bioloških 
razmerah predstavlja hipen prenos informacije in omejuje maksimalno frekvenco 
vzorčenja oz. časovno ločljivost zajema informacij zgolj na hitrost fotoreceptorjev. 
Svetloba ima tudi izredno visoko intrinzičen SNR, ki pa pada s padanjem intenzitete (pri 
nizki jakosti postaja pomembno, da je svetloba diskretizirana, zato tedaj na kakovost 
zaznave vpliva šum detekcije posameznih fotonov, ang. photon shot noise), ter je v okoljih, 
ki so osvetljena, pribliţno polovico dnevno-nočnega cikla zanesljiv vir informacije, zlasti 
ob visokem dinamičnem razponu delovanja oči – t.j. ustreznih prilagoditvah na spremembe 
v količini prisotne svetlobe (intenzitete). 
Posebnost svetlobe je delčnovalovna dualnost (ang. wave-particle duality), ki pomeni da 
svetloba (posamezen γ) izkazuje tako lastnosti valovanja kot delcev. Svetloba se namreč 
širi kot valovanje, pri interakciji z delci pa izkazuje lastnost delcev – posamezen 
elektromagnetni val se kot kvant energije (γ) absorbira na diskretni lokaciji, kar 
pojmujemo kot kolaps valovne funkcije (ang. wave function collapse) in je inherentno 
stohastičen proces, ki predstavlja pomemben vir šuma (t.i. 'strelnega šuma' – ang. photon 
shot noise; PSN) pri fotodetekciji in fotorecepciji. Ta šum predstavlja zgornjo mejo SNR 
svetlobne informacije in se zmanjšuje z večanjem jakosti svetlob, t.j. s kvadratnim 
korenom števila γ, s čimer predstavlja pomembno omejitev vida pri nizkih intenzitetah 
(Salmela, 2013; Cronin in sod., 2014; de Vries, 1943 cit. po Honkanen in sod., 2017). 
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Svetlobo pojmujemo kot ţarek oz. usmerjen tok posameznih γ, vsak ţarek pa ima štiri 
lastnosti, ki nosijo vidno informacijo. Prva lastnost je intenziteta (I) svetlobe in zajema 
količino posameznih fotonov, merjeno kot št. γ na prostorsko enoto (površina, prostorski 
kot) v časovni enoti – uporabne pa so tudi brezdimenzionalne enote, kot je npr. količina 
efektivnih γ/s, mišljeno v samemu rabdomu ali pa kot količina (potencialnih) 
fotoizomeracij svetločutnih molekul. Intenziteto zaznavamo kot svetlost svetlobe. Druga 
lastnost je spekter (S) svetlobe in predstavlja porazdelitev valovnih dolţin (λ) fotonov v 
ţarku, kar zaznavamo kot barvo svetlobe. Tretja lastnost je polarizacija (P) svetlobe in 
predstavlja porazdelitev polarizacije posameznih γ (t.j. osi elektromagnetnega valovanja) – 
polarizacija ţarka je lahko nepolarizirana (osi polarizacije so enakomerno porazdeljene v 
ţarku), v celoti linearno polarizirana (v katerikoli osi) ali pa karkoli vmes. Posamezni γ so 
lahko tudi eliptično ali kroţno polarizirani (fazi električne in magnetne komponente fotona 
sta zamaknjeni za določen kot), a za večino poznane vidne fiziologije in obseg tega dela 
zadostuje opredelitev polarizacije kot porazdelitev osi linearne polarizacije v ţarku. Četrta 
lastnost je smer širjenja ţarka (Bruce in sod., 2003; Cronin in sod., 2014). 
Da pa svetloba lahko nosi informacijo o svetu okoli organizma, pa mora z njim interagirati, 
ali v drugih besedah – ga vzorčiti. Interakcije svetlobe s snovjo opišemo z naslednjimi 
pojmi: absorbanca/transmitanca, uklon (difrakcija), lom (refrakcija) in odboj (reflektanca). 
Absorbanca je mera za količino absorbirane svetlobe v mediju ali materialu (logaritem 
razmerja vpadne in prepuščene svetlobe), transmitanca pa je mera za količino prepuščene 
svetlobe (razmerje ¸med prepuščeno in vpadno svetlobo). Ţarek namreč pri potovanju 
skozi snov lahko odda deleţ svoje energije (v obliki kvantov), zaradi česar se njegova 
intenziteta zmanjša. Kadar svetloba prehaja skozi majhne odprtine, ki niso bistveno večje 
od njene λ, pride do uklona – svetloba se širi kot val, govorimo o t.i. valovni optiki –
interferenca (seštevanje in odštevanje faz) pa lahko vodi v razmazano sliko (Airy-jev disk), 
ki ne odslikava točkovnega vira svetlobe in lahko močno okrne prostorsko ločljivost 
optičnega aparata. 
Ker ima svetloba pri potovanju skozi različne snovi z različnimi lomnimi količniki različno 
hitrost, na prehodu med snovmi z različnim lomnim količnikom spremeni smer (kot) 
širjenja, v kolikor vpadni kot ni pravokoten na mejo med snovmi. To pojmujemo kot lom 
svetlobe, ki igra pomembno vlogo pri zbiranju (fokusiranju) svetlobe z optičnim aparatom. 
Če pa je razmerje lomnih količnikov previsoko ali vpadni kot prevelik, pa se zgodi odboj 
svetlobe. Odboj je lahko popoln (odbije se vsa svetloba) ali pa nepopoln, pri čemer se 
odbije le del svetlobe, ta deleţ pa se pogosto razlikuje za različne λ znotraj ţarka. Odboj 
omogoča vzorčenje površin na račun dveh lastnosti le teh – prva je tekstura površine, ta 
določa, ali je odboj koherenten (ţarki se odbijejo v isti smeri, kot pri zrcalu) ali 
nekoherenten (difuzni odboj), saj je lahko ultrastruktura površine sestavljena iz velikega 
števila mikroskopskih površin pod različnimi koti. Druga lastnost površin je njihova 
struktura (oz. absorbanca) – ta določa, kakšna bo distribucija odboja (reflektance) pri 
različnih λ, torej kakšna bo barva površine (Bruce in sod., 2003). 
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Kako torej lastnosti svetlobnih ţarkov in njihova interakcija s površinami objektov v 
okolici organizma le temu zagotovi vidno informacijo? Pri razumevanju tega nam sluţi 
koncept okoljskega optičnega niza (ang. ambient optical array; AOA) po Gibbson-u 
(1996 cit. po Bruce in sod., 2003). V svetlobno zasičenem okolju, kot je zlasti odprto ali 
polodprto okolje pri dnevni svetlobi, svetlobni ţarki potujejo med površinami ter se od njih 
spremenjeni odbijajo (jih vzorčijo). Na vsaki točki v prostoru tako svetlobni ţarki 
konvergirajo iz vseh smeri, okoli vsake točke se torej tvori brezenotna sfera (AOA), 
razdeljena na prostorske kote (oz. odseke), iz katerih prihaja svetloba s podobnimi 
lastnostmi (intenziteto, spektrom ter polarizacijo). Struktura AOA torej odslikava oz. 
predstavlja optično krajino v okolici organizma, saj nosi informacijo o nahajališču in 
istovetnosti (strukturi/teksturi) površin, s katerih se je svetloba odbila (Bruce in sod., 
2003). 
Meje med posameznimi odseki okoljskega optičnega niza predstavljajo kontraste (v 
intenziteti in spektralni sestavi), ti pa nosijo informacijo o tridimenzionalni strukturi 
objektov v okolju. Šibkejši in ponavljajoči se kontrasti nosijo informacijo o teksturi 
objektov. Kombinacija kontrastov torej tvori prostorski vzorec okolja, spreminjanje 
prostorskega vzorca v času pa poda informacije o premikanju objektov v okolju, in sicer o 
smeri, hitrosti ter obliki (Bruce in sod., 2003). 
2.2.3 Kratek uvod v informacijsko teorijo in Shannon-Hartley-ev teorem 
 
Sedaj, ko smo vzpostavili kvalitativne okvirje svetlobne informacije, je potrebno 
vzpostaviti še ustrezen kvantitativen okvir prenosa informacije, le tega pa nam ponuja 
Shannon-ova informacijska teorija (Shannon, 1948), ki izhaja iz telekomunikacijskega 
inţenirstva in se še danes uporablja kot okvir za opredelitev informacijske kapacitete 
telekomunikacijskih kanalov (npr. optičnih vlaken, bakrenih ţic ali pa brezţičnega 
omreţja), izkazala pa se je tudi kot okvir za opredelitev informacijskega prenosa v 
ţuţelčjih fotoreceptorjih (Juusola in Hardie, 2001a). Prenos informacije v fotoreceptorjih 
predstavlja obliko komunikacije (Slika 3), in sicer predstavlja kontuinuiran analogen 
komunikacijski kanal, ki je kontaminiran z normalno ('Gaussovo') razporejenim šumom.  
 
Slika 3: Shematičen prikaz komunikacije in fotoreceptor kot komunikacijski kanal. Fotoreceptor oz. procese 
znotraj njega je mogoče opredeliti kot več različnih komunikacijskih kanalov (npr. vsak korak 
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fototransdukcije kot posamezen kanal), zato je to zgolj ena izmed številnih mogočih anotacij sheme. 
Prirejeno po: Shannon, 1948. 
Informacijska kapaciteta kanala (C) predstavlja zgornjo mejo hitrosti prenosa informacije 
(bitne hitrosti), ki jo lahko doseţe komunikacijski kanal. V kolikor šum in signal ne 
korelirata in je šum neodvisen od frekvence, velja spodnja enačba – Shannon-Hartley-ev 
teorem. Ta za fotoreceptorje ne velja, saj razmerje signal-šum ni invariantno preko vseh 
frekvenc v pasovni širini, zato je v Metode in materiali podana tudi generalizacija, ki se 
uporablja v primerih, kjer šum ni popolnoma bel (frekvenčno neodvisen), torej tudi pri 
računanju informacijske kapacitete fotoreceptorjev. Shannon-Hartley-ev teorem (enačba 
1): 
           
 
 
      ... (1) 
Pri čemer je B pasovna širina (ang. bandwidth), t.j. razpon frekvenc preko katerih se 
prenaša informacija, S/N ali SNR pa predstavlja razmerje signal-šum, razmerje med močjo 
signala (S – enota W ali V
2
) in močjo šuma (N – enota W ali V
2
). Iz tega sledi, da se 
informacijska kapaciteta fotoreceptorja povečuje z večanjem njegove hitrosti odzivanja, saj 
ta ponuja večji nabor frekvenc, preko katerih se lahko prenaša signal, prav tako pa se C 
veča z izboljšanjem SNR, bodisi s povečanjem moči signala (npr. na račun ojačanja ali 
sumacije več vzorčnih enot) ali pa z zniţanjem moči šuma – npr. z uporabo transdukcijskih 
proteinov z višjo termodinamsko bariero konformacijske spremembe, saj to pomeni manjši 
vpliv termičnega šuma (ang. dark noise) na fototransdukcijsko kaskado (Sterling in 
Laughlin., 2015). 
Uporaba Shannon-Hartley-evega teorema nam omogoča, da z uporabo psevdonaključnega 
Gaussovega belega šuma (GWN) kot optičnega draţljaja in sočasnimi znotrajceličnimi 
meritvami membranskega električnega potenciala (Vm) izračunamo informacijsko 
kapaciteto fotoreceptorjev, saj lahko s ponavljanjem identičnega GWN in merjenjem Vm v 
odzivu ločimo obe komponenti (S in N) ter izračunamo SNR pri vsaki frekvenci znotraj 
pasovne širine draţljaja (Juusola in Hardie, 2001a). Vendar pa se je izkazalo, da draţenje z 
GWN, ki je izrazito nenaraven draţljaj, zaradi specifike vzorčenja kvantov (γ) to podceni 
informacijsko kapaciteto tudi do 40 % (Juusola in Song, 2017), zaradi česar se uporabljajo 
tudi bolj naturalistični signali (podobni svetlobni krajini ţivalinega naravnega okolja), ki 
pa morajo biti specifični za posamezno vrsto oz. njeno vidno-ekološko nišo (Salmela, 
2013; Juusola in Song, 2017). 
Iz Shannon-ove  informacijske teorije pa izhaja tudi koncept učinkovitega signaliziranja 
oz. kodiranja. Specifično stanje vira informacije bo ob konstantnem številu diskretnih stanj 
(le tega) najbolj učinkovito kodirano, če bo za to uporabljeno najmanjše moţno število 
znakov oz. diskretnih stanj signala. Količina, ki opredeljuje učinkovitost signaliziranja, se 
imenuje entropija signala in pomeni koliko entropije (negotovosti oz. informacije) nosi 
posamezno diskretno stanje (bit) signala. V primeru signala z dvema stanjema bo imelo to 
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najvišjo entropijo signala, če bosta oba znaka uporabljena z enako verjetnostjo (p=0,5), in 
sicer bo ta znašala 1 bit. Zatorej je najučinkovitejša koda tista, katere diskretna stanja 
(znaki) se bodo pojavljali z enako verjetnostjo oz. pogostostjo (Shannon, 1948; Sterling in 
Laughlin, 2015). 
Iz tega sledi eno izmed najpomembnejših problemov fototransdukcije, namreč kodirati ves 
razpon intenzitete in frekvenc svetlobne krajine, ki jih fotoreceptor lahko zaznava, v ozkem 
razponu razpoloţljivih membranskih napetosti (cca. 60 mV) ter omejeni pasovni širini 
receptorja, ter to kodirati čim bolj učinkovito – da je vsaka vrednost membranske napetosti 
v razponu zastopana pribliţno enako pogosto (Niven in sod., 2003; Juusola in Song., 
2017). 
2.2.4 Vid pri nizkih intenzitetah svetlobe (šibki osvetlitvi) 
 
Razlika med intenzitetama svetlobe (količini γ, prisotnih v okolju) okolja v jasnem dnevu 
brez oblakov (~10
5
 lx) ter okolja v zvezdni svetlobi (~10
-3
 lx) znaša cca. 8 velikostnih 
razredov (Cronin in sod., 2014). Nekatere vešče, kot je veliki vinski veščec (Deilephila 
elpenor), so pri osvetlitvi nočnega neba v odsotnosti mesečine sposobne zaznavati ne zgolj 
prisotnosti svetlobe in se po njej orientirati, temveč zaznavati barve (Kelber in sod., 2002), 
torej razlikovati med fotoni različnih valovnih dolţin – pri zgolj eni stomiljoninki svetlobe, 
pri kateri so nekatere hitroleteče ţuţelke maksimalno aktivne.  
Niţanje intenzitete svetlobe ima več posledic na ţivali dostopno vidno informacijo: z 
niţanjem I se ne niţa zgolj količina signala (S) zaradi zmanjšanja št. γ, temveč se zaradi 
stohastične narave prihoda in absorpcije γ, t.i. 'strelnega šuma' (PSN), pospešeno niţa tudi 
intrinzičen SNR svetlobe, s čimer kvantna nihanja omejijo najfinejše kontraste, med 
katerimi je moč diskriminirati. Kot ţe omenjeno, sta prihod in absorpcija γ zaradi delčno-
valovne narave svetlobe stohastična procesa in sledita Poissonovi statistiki – to je 
verjetnostna distribucija, ki napoveduje verjetnost določenega št. dogodkov (N) v fiksnem 
časovnem ali prostorskem intervalu, če imajo ti konsistentno povprečno pojavnost in se 
pojavljajo neodvisno od predhodnega dogodka (npr. preteklega časa med njima).  
Če fotoreceptor absorbira N fotonov (ang. photon catch), bo negotovost v tem vzorcu 
znašala √ , oz. v drugih besedah, fotoreceptor v danem časovnem oknu absorbira N ± √  
fotonov, ki prihajajo iz njegove optične osi. Enačba 2 – Rose-deVries-ov zakon (Rose 
1941 in de Vries 1943 cit po. Cronin in sod., 2014) opisuje, kako se maksimalno razmerje 
signal-šum (SNR), ki ga nosi ţarek svetlobe, spreminja z njegovo intenziteto (oz. 
zajemom):   
       
         
√      
 √           ... (2) 
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Št. zajetih fotonov določa, kakšno bo najvišji SNR za prostorsko ločljivost (zaznavo 
vpadne smeri ţarka, s tem pa tudi kontrastov), zaznavo polarizacije ter valovne dolţine – 
medtem ko je prvo določeno s stohastičnostjo prihoda in absorpcije na določenem 
rabdomu, pa sta slednji lastnosti določeni s stohastičnostjo absorpcije na molekulah 
rodopsina.  
Nočni vid je tako pred izzivom izvlečenja informacije iz izrazito šumnega in šibkega 
vidnega vhoda. Pri nizkih I mora vidni sistem za učinkovit prenos svetlobne informacije in 
za zanesljivo reprezentacijo okolice opraviti sledeče: izboljšati zajem svetlobe (zagotoviti 
absorpcijo zadostnega št. γ), ustrezno ojačati zajet signal (absorpcijo posameznega γ 
pretvoriti v zadosten nevralni signal) ter ustrezno procesirati nevralne signale 
(Honkanen in sod., 2017). 
Izboljšanje zajema svetlobe oz. svetlobne informacije poteka na treh nivojih – izboljšanje 
absolutnega zajema svetlobe z izboljšanjem optičnega aparata očesa, npr. v 
superpozicijskih očeh nekaterih nočnih ţuţelk lahko št. γ, ki doseţejo rabdom za 100x 
preseţe število pri apozicijskih očeh (Warrant in sod., 2004), ter s povečanjem kvantne 
učinkovitosti (QE) fotoreceptorja, t.j. povečanje deleţa absorbiranih γ v rabdomu na račun 
povečanja površine mikrovilarne membrane in gostejšega pakiranja molekul rodopsina 
(vidnega pigmenta) v le tej, v drugih besedah s povečanjem števila vzorčnih enot (ang. 
sampling units).  
Poleg absolutnega zajema svetlobe pa lahko fotoreceptor oz. nevroanatomske strukture 
očesa izboljšajo tudi relativni zajem svetlobe, torej št. zajetih γ na prostorski ali časovni 
interval vzorčenja, kar doseţejo s povečanjem časovnega intervala, zlasti na račun 
povišanja časovne konstante fotoreceptorske membrane (τ), kar pa vzajemno zniţa hitrost 
oz. pasovno širino (B) celice (Honkanen in sod., 2017; Frolov in Ignatova, 2020), ali pa 
povečanja prostorskega intervala, bodisi s povečanjem receptivnega polja fotoreceptorja 
oz. vhodnega kota (ang. acceptance angle) rabdoma (svetlobni vodnik omatidija), kar 
vzajemno zniţa prostorsko ločljivost, bodisi z zdruţevanjem več vzorčnih enot niţjega 
reda (fotoreceptorjev) v vzorčne enote višjega reda (internevroni v lamini oz. t.i. laminarne 
kasete), torej na račun nevralnega procesiranja (Stöckl in sod., 2016a; Stöckl in sod., 
2016b; Stöckl in sod., 2020).  
Kot smo videli, je torej povečanje absolutne občutljivosti fotoreceptorja (zajema svetlobe) 
pogosto na račun prostorske ločljivosti – prostorska sumacija signala – ali pa zlasti na 
račun zmanjšane časovne ločljivosti – časovna sumacija signala (Warant, 2017). Nikakor 
pa to ni absolutna zaveza, namreč na račun prilagoditev in morebitnega višjega 
energetskega vloţka v fotoreceptorje imajo tudi nekatere vešče, kot je Macroglossum 
stellatarum (Warrant in sod., 2003), in druge ţuţelke s superpozicijsko optiko, kot je  
Libelloides macaronius (Belušič in sod., 2013) primerljivo prostorsko in časovno ločljivost 
z ostalimi velikimi hitrimi dnevnini letalci, saj je ravno hitrost gibanja ena izmed 
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najpomembnejših determinant hitrosti fotoreceptorjev (Howard in sod., 1984 cit. po 
Warrant in sod., 2003). 
Nizka intenziteta ni edini izziv nočnih vidno-ekoloških niš; te so, tako kot dnevne vidno-
ekološke niše, podvrţene izrazitim nihanjem intenzitete svetlobe tekom noči, med nočmi 
ter med posameznimi mikrolokacijami. Razlika zgolj med celokupno osvetlitvijo (celotno 
količino svetlobe čez celo noč) polne lune in celokupno osvetlitvijo krajca je 5000-kratna 
(Cronin in sod., 2014). Marsikatera nočna vrsta pa je v vsaj omejenem obsegu aktivna tudi 
podnevi. Tako morajo očesa nočnih ţuţelk zagotoviti ne le visoko absolutno občutljivost 
(zajem svetlobe), temveč tudi ustrezen dinamični razpon, kar pa doseţejo z dinamičnim 
uravnavanjem na vseh nivojih – od moduliranja optičnega aparata s premeščanjem 
pigmentov v vidni poti, t.i. pupilarnega mehanizma (Nordtug in sod., 1990; Warrant in 
sod., 2003), pasivnega moduliranja QE zaradi refraktarnosti mikrovilov in posledičnega 
zmanjšanja št. vzorčnih enot (Song in sod., 2012; Juusola in Song, 2017), do sprememb v 
nameščanju fototransdukcijskih komponent na mikrovilarno membrano (Lee in sod., 2003; 
Strissel in sod., 2006; Bähner in sod., 2002; Cronin in sod., 2016; Cronin in sod., 2003; 
Frechter in sod., 2007), modulaciji skoraj vseh komponent fototransdukcije (Hardie in 
Juusola, 2015; Voolstra in sod., 2017; Katz in sod., 2017; Hardie in sod., 1993), 
moduliranja hitrosti fotoreceptorske membrane, predvsem na račun K
+
-prevodnosti (Cuttle 
in sod., 1995; Hevers in Hardie, 1995) in spreminanja velikosti receptivnega polja 
laminarnih internevronov (Stöckl in sod., 2020). Nabor procesov, ki regulirajo zajem in 
procesiranje svetlobne informacije v odvisnosti intenzitete svetlobe, s skupno besedo 
imenujemo temna ali svetla adaptacija (ang. light adaptation/dark adaptation). Ker gre 
za širok in heterogen nabor ločenih procesov, se tudi časovne dinamike izredno razlikujejo: 
od skoraj trenutne saturacije in zmanjšanja QE zaradi refraktarnosti mikrovilov (Song in 
sod., 2012; Juusola in Song, 2017) in razmeroma hitrih negativnih povratnih zank 
fototransdukcijskega aparata (Hardie in Juusola, 2015), do dnevno-nočne (cirkadiane) 
modulacije (Cuttle in sod., 1995; Hevers in Hardie, 1995) in  sprememb v ekspresiji 
opsinov v temi-vzgojenih vešč ob dolgoročno povišani osvetlitvi (Yan in sod., 2014).  
Poleg spremenljive intenzitete, se tekom nočno-dnevne tranzicije spreminja tudi spektralna 
sestava svetlobe. V poznem somraku in zgodnji zori prevladujejo kratkovalovne 
komponente (modra) zaradi odseva iz neba blizu horizonta. Svetloba mesečine je odsevana 
svetloba sonca, vendar pa površina Lune odseva 2x več dolgovalovne svetlobe kot 
kratkovalovne, zaradi česar je spektralna porazdelitev dolgovalovno zamaknjena, s širokim 
vrhom okoli 600 nm. Na nočnem nebu brez mesečine prav tako prevladuje dolgovalovna 
svetloba, ki pa ima tri glavne vire – svetloba šibkih zvezd (rdeče velikanke, ki jih z očmi 
ne vidimo), zodiakalna svetloba (odboj sončne svetlobe od praha v sončnem sistemu) ter 
sevanje zraka (ang. airglow; nastaja ob rekombinaciji zaradi sončne svetlobe nastalih 
radikalov H2O, N2 in O2) – zlasti slednji je vir ozkih dolgovalovnih komponent, ki 
predstavljajo znaten deleţ celokupne svetlobe v noči brez mesečine (Cronin in sod., 2014). 
Polarizacijski vzorec z mesečino osvetljenega nočnega neba je skoraj identičen 
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polarizacijskemu vzorcu dnevnega neba (odvisen sicer od poloţaja Lune na nebu), le kadar 
je Luna v krajcu, pa ta sluţi kot dodaten vir linearno polarizirane svetlobe (Horváth in 
Varjú, 2004). 
Nočni vid torej predstavlja številne izzive in je zaradi intrinzičnega šuma svetlobe (PSN) 
veliko manj informativen od dnevnega vida. Zakaj je torej nočni vid tako uspešna 
senzorično-ekološka niša? Očitno je namreč, da tedaj, ko so na voljo drugi zasebni 
komunikacijski kanali med ekološkimi deleţniki (npr. komunikacija med spoloma, 
privabljanje opraševalcev), prevladujejo cenejše in zanesljivejše senzorične modalitete, 
zlasti olfakcija. Ker so učinki posameznih senzoričnih modalitet večinoma neaditivni in 
vsaka modaliteta lahko odslikava le določen segment okolja, je nočni vid navkljub svoji 
nizki učinkovitosti primerna senzorično-ekološka niša. Nočni vid ţuţelk se uporablja za 
sledeče: negativno fototaksijo (izogibanje svetlobi) pri ščurku Periplaneta americana
2
 in 
številnih drugih ţuţelkah, ki bivajo v temnih mikrookoljih, orientacijo med premikanjem 
– pri govnačih je bilo celo dokazano, da se orientirajo po svetlobi Rimske ceste (Dacke in 
sod., 2013),  v nekaterih primerih pa tudi iskanje hrane in ovipozicijo (Warrant, 2004; 
Kelber, 2005; Warrant in sod., 2003). 
Na pomen nočnega vida pri veščah pa nakazujejo tudi filogenetske študije, zlasti Xu in 
sod. (2013), ki so odkrili, da so 3 glavni opsinski geni (UV, B, G/LW) močno ohranjeni 
(ang. conserved) pri več skupinah vešč, kar nakazuje na močno negativno (ang. purifying) 
selekcijo le teh in posledično tudi izrazito in nevariabilno funkcijo v nočnem vidu vešč – 
nakazuje, da je vidna ekologija vešč veliko manj raznolika kot vidna ekologija dnevnih 
metuljev (ti imajo manj konzervirane opsinske gene).  
2.2.5 Ostali viri šuma v fotorecepciji – transdukcijski, termični in nevralni šum 
 
Poleg strelnega šuma (PSN) obstajajo v vidni transdukciji še tri fiziološki viri šuma, ki pa 
za razliko od PSN ne izhajajo iz lastnosti svetlobe same, temveč iz fototransdukcijskega 
procesa (Salmela, 2013). Gre za transdukcijski šum, termični šum in nevralni šum. 
Transdukcijski šum (ang. transduction noise) izhaja iz kemične stohastičnosti med 
samim procesom transdukcije in ojačanja signala. Šum transdukcije nastane zaradi 
variacije v številu molekulskih kontaktov sosednjih komponent fototransdukcijske kaskade 
med procesom difuzije (Warrant, 2017; Nasi in Payne, 2000). Posledica šuma transdukcije 
so variacije v latenci, amplitudi in valovni obliki kvantnih sunkov (QB), elementarnih 
sprememb membranskega potenciala fotoreceptorjev na račun svetlobno-induciranih 
tokov, ki so zlasti izraziti v temno-adaptiranem očesu pri nizkih I svetlobe. Pri ţuţelkah 
zaradi močnih s Ca
2+
-povezanih povratnih zank, ki kontrolirajo valovno obliko QB 
(Henderson in sod., 2000; Hardie in Juusola, 2015), prevladujeta predvsem variacija v 
                                                 
2
 Ti imajo v naboru fotoreceptorjev tudi t.i. hiperadaptirajoče celice, ki se na vse osvetlitve odzivajo s 
kvantninimi sunki (Salmela, 2013), kar je morda morebitna adaptacija na hitre prehode is svetlega na temno 
in obratno. 
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latenci QB (čas, ki je potreben od fotoizomeracije rodopsina do odprtja svetlobno-
aktiviranih kanalčkov TRPL/TRP) ter variacija v amplitudi QB (predvsem število sočasno 
odprtih kanalčkov)(Juusola in Song, 2017). 
Posebna determinanta transdukcijskega šuma pa je tudi variacija v refraktarni periodi 
posameznih mikrovilov (čas od terminacije svetlobnega odziva na mikrovilu do zmoţnosti, 
da naslednja fotoizomeracija rodopsina pripelje do ponovnega svetlobnega odziva), ki se 
pojavlja zaradi variabilne hitrosti ponovnega sestavljanja t.i. transducisomov (glej 2.3.8), 
izčrpanja Ca
2+
 iz mikrovila (Honkanen in sod., 2017) ter obnove membranskih 
fosfolipidov v mikrovilu (Hardie in Juusola, 2015). Refraktarna perioda in njena variacija 
sta poleg hitrosti transdukcije (latence) determinanti efektivne QE, torej deleţa 
nerefraktarinih vzorčnih enot (mikrovilov). Ker refraktarnost zmanjšuje število 
razpoloţljivih mikrovilov za prenos vidne informacije s fototransdukcijo (v danem 
trenutku), ne vpliva pa znatno na število razpoloţljivih molekul rodopsina oz. količino 
fotoizomerizacij, to pomeni da celica v napetostni odziv posreduje manjši deleţ 
fotoizomerizacij, kar premakne efektivno območje intenzitet, ki se v danem trenutku 
odslikavajo v napetostnem odzivu celice. To omogoča učinkovito kodiranje vidne 
informacije pri visokih I in preprečuje saturacijo napetostnega odziva (Juusola in Song, 
2017; Song in Juusola, 2017). 
Ker variacije v latenci, amplitudi in refraktarnosti QB zaradi zmanjšanja zanesljivosti in 
natančnosti prenosa signala v lamino niţajo informacijsko kapaciteto fotoreceptorja in s 
tem še dodatno zniţajo energetsko učinkovitost prenosa informacije (Niven in sod., 2017; 
Niven in Laughlin, 2008), je fotoreceptor pod močnim selekcijskim pritiskom, da karseda 
zmanjša to obliko šuma. To doseţe predvsem na račun kompartmentalizacije (glej 2.3.8) in 
povečanega števila fototransdukcijskih proteinov ter bolj fine modulacije le teh (Nasi in 
Payne, 2000; Honkanen in sod., 2017). 
Kot omenjeno, pa transdukcijski šum ni zgolj omejitev prenosa informacije, temveč je tudi 
spodbujevalec učinkovitega procesiranja svetlobne informacije, zlasti z v kombinaciji s 
povprečenjem odziva v FR na višjih ravneh – npr. z nevralno superpozicijo (Juusola in 
Song, 2017). Transdukcijski šum lahko sluţi kot 'anti-aliasing' mehanizem, ki 
visokofrekvenčni signal razbije na širokopasovni šum, da prepreči generacijo laţnih 
vzorcev, kot so harmonične oscilacije (Dippe in sod., 1985 cit. po Juusola in Song, 2017). 
Podobni mehanizmi intrinzične heterogenosti nevralnega kodiranja (raznolike izhodne 
informacije na podlagi enake vhodne informacije) omogočajo ţivčnemu sistemu 
integracijo visokofrekvenčnih, variabilnih vzorcev (Heimonen in sod., 2006; Padmanabhan 
in Urban, 2010). 
Termični šum (ang. dark noise/thermal noise) prav tako izhaja iz kemične stohastičnosti 
med fototransdukcijskim procesom, posledica te oblike šuma pa je nastanek spontanih 
kvantnih sunkov tudi v popolni temi, iz česar izhaja ime. Vir šuma so spontane spremembe 
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konformacijske oblike (aktivacija) fototransdukcijskih proteinov na račun lokalnih 
termičnih nihanj, ki povzročijo prehod termodinamske bariere. Spontano aktivirana 
komponenta nato aktivira naslednjo komponento v fototransdukcijski kaskadi. Ker vsak 
korak v kaskadi deluje kot svoj ojačevalec, je končna velikost QB odvisna od mesta v 
kaskadi, kjer je prišlo do spontane aktivacije. Spontana aktivacija v zgodnjih korakih – npr. 
rodopsin ali G-protein – bo privedla do višjega ojačanja ter s tem višje amplitude QB, kot 
pa spontana aktivacija v poznejših korakih – PLC ali TRP/TRPL (Nasi in Payne, 2000).  
Pri vinski mušici, ki je dnevno oz. somračno aktivna ţuţelka, termični šum znaša cca. 2 
spontana QB na sekundo na fotoreceptor (Vanin in sod., 2012), kar predstavlja minimalen 
vpliv pri dnevnih intenzitetah, kjer se FR odzivajo z makroskopskim odzivom in ne s 
posameznimi QB, pri nočno-aktivni kobilici termični šum znaša zgolj 10 spontanih QB na 
uro (Laughlin in Lillywhite, 1982). Primera kaţeta, da je vpliv termičnega šuma na vidno 
transdukcijo ţuţelk neznaten, deloma zaradi niţjega splošnega termičnega šuma pri 
ektotermnih ţivalih. Termični šum se namreč s temperaturo povečuje, zaradi česar je 
termični šum pomembnejši dejavnik pri vretenčarjih (Aho in sod., 1993 cit. po Warrant, 
2017). Poleg zniţanja telesne temperature pa lahko zasnova fototransdukcijskega procesa 
termični šum zniţa tudi na račun višjih termodinamskih barier aktivacije 
fototransdukcijskih komponent, kar pa predstavlja dodaten strošek signaliziranja (Sterling 
in Laughlin, 2015). Glavni vir termičnega šuma pri ţuţelkah so spontane aktivacije G-
proteina (Nasi in Payne, 2000). 
Nevralni šum (ang. neural noise) vključuje tako električni šum membrane
3
 (ang. channel 
noise) kot kemični šum, ki je vpleten v sinaptični prenos informacije na laminarni ali 
medularni internevron (Salmela, 2013). Električni šum membrane nastaja zaradi 
stohastične narave odpiranja in zapiranja kanalčkov (Saari in sod., 2017), njegova velikost 
pa je odvisna od tipa svetlobno-aktiviranih kanalčkov (TRP/TRPL), drugih tipov 
prevodnosti (kanalčkov) na membrani ter membranske konstante (τ) – torej šumenja 
prevodnosti, električnega ojačanja (ang. gain) ter električne hitrosti fotoreceptorske 
membrane. Ker pri veščah (Macias-Muñoz in sod., 2019) in drugih nočno-aktivnih 
ţuţelkah (French in sod., 2015; Howard in sod., 1987; Bähner in sod., 2002) v 
mikrovilarni membrani prevladujejo TRPL kanalčki, ki imajo višjo prevodnost (ter tudi 
različno statistiko in pogoje odpiranja; ang. gating), zaradi česar odprtje posameznega 
kanalčka ustvari večji tok (Saari in sod., 2017), in ker imajo membrane nočno-aktivnih 
ţuţelk večje ojačanje (ang. gain; Vm(I)) na račun visoke vhodne upornosti (Rin), imajo 
membrane nočno-aktivnih ţuţelk izrazito nizek intrinzičen električni SNR, kar v 
kombinaciji s počasnostjo/visoko τ (visoka Rm in Cm) vodi v nizko informacijsko 
kapaciteto (C) fotoreceptorjev nočnih ţuţelk (Frolov in Ignatova, 2020). 
                                                 
3
 Nekateri (Warrant, 2017) vključujejo električni šum membrane med termični šum. Njegov vir so ravno 
termične fluktuacije proteinov. Določeni (Frolov in Ignatova, 2020) ločujejo ojačanje na ojačanje 
fototransdukcije in ojačanje membrane, zato se zdi primerno ločiti tudi vira šuma. 
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Po drugi strani pa visok τ membrane nočno-aktivni ţivali sluţi kot 'low-pass' filter, ki 
odfiltrira prevladujoč visoko-frekvenčni šum in v kombinaciji z visokim ojačanjem signala 
omogoča zanesljivo posredovanje posameznih kvantnih sunkov v optične lobule (Frolov in 
Ignatova, 2020). Nočno-aktivne ţuţelke tako ţrtvujejo (ţe tako intrinzično nizko) SNR za 
visoko absolutno občutljivost na in zanesljivost poročanja absorpcije posameznih fotonov 
v optične lobule (Honkanen in sod., 2017). To nakazuje na znatne kvalitativne razlike 
vzorčenja in procesiranja vidne informacije med dnevno- in nočno- aktivnimi ţuţelkami. 
Raziskave šuma na Periplaneta americana potrjujejo, da pri nizkih intenzitetah prevladuje 
intrinzičen šum svetlobe (PSN), ki predstavlja omejujoči dejavnik za informacijsko 
kapaciteto. Ostale oblike šuma pa predstavljajo zgolj minimalni doprinos k celokupnem 
šumu (Salmela, 2013). Ostale oblike šuma postanejo primerljive z PSN z višanjem 
intenzitete svetlobe (Lillywhite in Laughlin, 1979; Laughlin in Lillywhite, 1982). Pri 
visokih intenzitetah (zlasti pri dnevnih vrstah, ki so na to prilagojene) prevladuje 
transdukcijski šum, ta pa zgolj za ~5-10% zmanjša izhodno informacijo fotoreceptorjev pri 
vinski mušici (Juusola in Song, 2017).  
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2.3.1 Pregled fototransdukcijske kaskade 
 
Fototransdukcija je fiziološki proces v katerem se svetlobna informacija pretvori v 
biološko informacijo (spremembe konformacijskega stanja proteinov, spremembe v 
koncentraciji signalnih molekul, spremembe membranskega potenciala in nenazadnje 
spremembe ekspresije genov), se ojača, procesira in prenese v internevron (lamina, 
medula). Fototransdukcija nosi vse značilnosti signalnih poti, s to posebnostjo da vhodna 
informacija izhaja izven biološkega sistema ter da izhodno informacijo predstavlja 
električna oz. nevralna aktivnost. Značilno je močno ojačanje vhodnega signala
4
, ki poveča 
zanesljivost signaliziranja ter omogoča pretvorbo informacije v drugo obliko. Potreba po 
ojačanju signala ter potencial za fino modulacijo (povečanje stopinj prostosti) signalne poti 
sta razloga, da je le ta sestavljena iz večjega števila komponent (Sterling in Laughlin, 
2015). Nekateri delijo ojačanje signala na dva ločena procesa – na ojačanje 
fototransdukcije in ojačanje membrane (Frolov in Ignatova, 2020). Vsaka komponenta 
fototransdukcijske kaskade ima svoj mehanizem aktivacije in deaktivacije, kar omogoča 
omejitev ojačanja pri vsakem koraku in hitro terminacijo signala – tako so FR hitri in 
zanesljivi števci γ s tranzientnim odzivom. Večina komponent ima tudi dodatne 
mehanizme modulacije, ki omogočajo prilagajanje odziva svetlobnim razmeram (Minke in 
Hardie, 2000; Hardie in Juusola, 2015). 
Fototransdukcija ţuţelk (fosfoinozitolna pot) se začne z absorpcijo γ na molekuli rodopsina 
(R; vidnega pigmenta), ki se fotoizomerizira (spremeni konformacijsko obliko) v termično 
stabilni metarodopsin (M) in aktivira α-podenoto GTP-vezavnega proteina tipa q (Gqα), ki 
aktivira fosfolipazo C (PLC), ta pa posredno povzroči odprtje ionskih kanalčkov TRP in 
TRPL, nosilcev t.i. svetlobno-induciranega toka (ang. light induced current; LIC). Ta 
povzoči stereotipno spremembo membranskega potenciala, ki jo imenujemo kvantni 
sunek (QB). Obliko (deloma pa tudi amplitudo) QB določajo Ca
2+
-povratne zanke 
(Henderson in sod., 2000), ki so posredovane s kalmudolinom. Odziv se nato terminira, pri 
tem pa sodelujejo prej omenjene Ca
2+
-povratne zanke, proteinska kinaza C (PKC), arestin 
ter drugi dejavniki (Hardie in Juusola, 2015). Sprememba membranskega potenciala 
(∆Vm), torej kvantni sunek, ki ga izzove LIC, se električno prenese kot graduiran potencial 
do presinaptičnega mesta in posamično ali pa s seštevanjem (sumacijo) več posameznih 
QB v obliki makroskopskega odziva povzroči sinaptičen prenos informacije na 
internevron. Slika 4 shematično prikazuje fototransdukcijsko kaskado pri vinski mušici 
(Drosophila melanogaster). Posamezna molekula komponente v kaskadi (npr. M) aktivira 
več molekul naslednje komponente (npr. Gqα), kar sluţi kot mehanizem kemičnega 
ojačanja signala. Posamezna fotoizomerizacija vodi v sočasno odprtje cca. 15 kanalčkov 
TRP/TRPL (Minke in Hardie, 2000).  
                                                 
4
 Signala, ne pa informacije – na račun redundance ostane količina informacije konstantna. 
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Slika 4: Shema signalne transdukcije pri Drosophila melanogaster. PLC – fosfolipaza C, PKC- proteinska 
kinaza C, Gq – GTP-vezavni protein tipa q, M – metarodopsin, R – rodopsin, InsP3 – inozitol trifosfat, PIP2 
– fosfatidilinozitol 4,5-bisfosfat, DAG – diacilglicerol, PUFA – polinenasičene maščobne kisline, TRP – 
transient receptor potential kanalček, TRPL – transient receptor potential like kanalček, NINAC – 
fotoreceptorsko specifični miozin, Arr2 – arestin tipa 2, INAD – ogrodni protein, CaM – kalmudolin. Vir: 
Hardie in Juusola, 2015. 
Zaradi izredno raziskane genetike vinske mušice (Drosophila melanogaster) in velike 
količine razpoloţljivih mutant je bila velika večina raziskav ţuţelčje fototransdukcije 
narejena na tem malem in vidno nepretresljivem dvokrilcu (Diptera), ki ni izrazit viden 
specialist (Minke in Hardie, 2000). Številne primerjalne raziskave so prikazale, da ima 
Drosophila, tako kot vse ţuţelke, nekaj edinstvenih značilnosti vidnega sistema, ki ne 
veljajo niti za ostale dvokrilce (Devary in sod., 1987; Suss in sod., 1989). Zato obstaja 
pomembno vprašanje, kako reprezentativna je fototransdukcija vinske mušice za ţuţelčjo 
fototransdukcijo, zlasti pa kako reprezentativna je za fototransdukcijo metuljev in vešč 
(Lepidoptera). Narejenih je bilo nekaj genetskih študij, ki so preučevale razlike med 
fototransdukcijskim geni vinske mušice in vešč oz. metuljev (Macias-Muñoz in sod., 2019; 
Xu in sod., 2013; Yan in sod., 2014). Zato bo sledeči pregled temeljil na fototransdukciji 
vinske mušice, s poudarki na posebnostih vešč, če so te za posamezno komponento 
poznane, oz. drugih nočnih ţivali (zlasti Periplaneta americana), na katerih so bile 
ugotovljene značilne razlike. 
2.3.2 Struktura fotoreceptorjev in organizacija mrežnice 
 
Fotoreceptorji ţuţelk so mikrovilarnega tipa in epitelijskega izvora (vretenčarski so 
ciliarnega tipa in nevralnega izvora). Fototransdukcijski organel (rabdomera) 
fotoreceptorske celice je sestavljen iz več predelkov (kompartmentov), imenovanih 
mikrovili, ki nastanejo z uvihavanjem membrane (Minke in Hardie, 2000). Vsak mikrovil 
je s somo povezan preko tankega vratu in aktinskega citoskeleta. Pod mikrovili so t.i. 
submikrovilarne cisterne (SMC), ki vsebujejo znotrajcelične zaloge Ca
2+
, v nekaterih 
primerih pa tvorijo palisade, ki z izjemo tankih citosolnih pasov ločijo predel mikrovilov 
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od some fotoreceptorja (Nasi in Payne, 2000). Na mikrovilarni membrani so v definiranem 
stehiometričnem razmerju (Huber in sod., 1996) nameščene vse komponente 
fototransdukcijskega mehanizma. Posamezna rabdomera vsebuje nekaj 10.000 mikrovilov 
– pri vinski mušici 30.000 (Hardie in Juusola, 2015) – vsak mikrovil pa na svoji membrani 
nosi 1000 molekul rodopsina in pribliţno 10x manj molekul TRP, PLC in PKC (Huber in 
sod., 1996). 
Fotoreceptorske celice (retinule) sestavljenih oči se zdruţujejo v enote višjega reda – 
omatidije, ki praviloma predstavljajo osnovno optično enoto mreţnice, ki zajema svetlobo 
iz skupne optične osi (oz. prostorskega kota) ter si deli skupen dioptrični aparat. Omatidij 
je običajno sestavljen iz ~20 celic, od tega jih je pri večini ţuţelk 8 fotoreceptojev, pri 
veščah in metuljih (Lepidoptera) običajno 9 fotoreceptorskih celic, v nekaterih primerih 
vse do 16 (Warrant in sod., 2003). Centralni del omatidija predstavlja rabdom (iz rabdomer 
sestavljena receptivna struktura). Obstajata dva osnovna tipa rabdomov – odprti rabdom, 
pri katerem so rabdomere med seboj ločene in vsaka deluje kot svoj valovni vodnik (ang. 
waveguide), ter zaprti rabdom, pri katerem so rabdomere med seboj zlite in delujejo kot 
skupen valovni vodnik, v nekaterih primerih pa se med seboj prepletajo tudi sami mikrovili 
različnih rabdomer (Warrant in sod., 2003; Gärtner in sod., 2000). Vešče in metulji imajo 
zaprte rabdome, kar lahko predstavlja slabšo prostorsko ločljivost (zaradi manjšega števila 
neodvisnih optičnih osi) v primerjavi z očmi z odprtimi rabdomi, vendar pripomore k 
omejevanju samosenčenja (ang. self-screening; glej 2.3.3)(Stavenga in sod., 2000). 
Od 9 fotoreceptorskih celic pri veščah jih je 6 kratkovlaknastih (ang. short visual fibre, 
SVF), ki so razprostrte zgolj čez osrednji del omatidija ter projecirajo v lamino (1. optični 
reţenj), ter 3 dolgovlaknaste (ang. long visual fibre, LVF), ki so razprostrte čez celotno 
dolţino omatidija in projecirajo v medulo (2. optični reţenj). Retinule v omatidiju 
najpogosteje obdaja 6 sekundarnih pigmentnih celic, lahko pa tudi traheje, ki sluţijo kot 
optični izolatorji in preprečujejo vstop svetlobe izven optične osi rabdoma, obenem pa so 
redundančna pot za preskrbo s kisikom. Nad konico rabdoma, kamor so fokusirani 
svetlobni ţarki, se v primeru superpozicijskih oči vešč nahaja t.i. 'clear zone' (CZ), dolg 
prosojen pas iz sekundarnih pigmentnih celic, ki v kombinaciji z dioptričnim aparatom 
omogoča posameznim rabdomom izredno široko aperturo, t.i. superpozicijsko aperturo 
(glej 2.4.1). Dioptični aparat nad CZ je sestavljen iz distalne kornealne leče, niţje leţečega 
kristalnega stoţca (KS), ki ga sestavljajo 4 Semperjeve celice in je obdan s primarnimi 
pigmentnimi celicami. Dioptrični aparat je z omatidijem pogosto povezan preko tankega 
pasu medceličnine (Warrant in sod., 2003). 
2.3.3 Rodopsin (vidni pigment) 
 
Vidni pigmenti v očeh ţivali predstavljajo vmesno stopnjo med fotofizikalimi procesi 
absorpcije svetlobe v snovi in svetlobno induciranimi fiziološkimi odzivi ţivih 
organizmov. Da lahko zagotovijo prilagoditev ţivali na okolje in pravo vedenje tudi ob 
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nizko-intenzitetnih ali hitro-spreminjajočih se pogojih, delujejo pod naslednjimi 
funkcionalnimi in strukturnimi omejitvami – morajo zagotoviti: visoko QE (absorpcijo 
čim večjega deleţa vpadajoče svetlobe), visoko termično stabilnost (zmanjšanje 
termičnega šuma), možnost finega uglaševanja spektralne občutljivosti in hitro 
regeneracijo (Gärtner in sod., 2000). 
Rodopsini so sestavljeni iz proteinskega dela (opsina) in kromofore. Opsini so integralni 
membranski proteini in predstavljajo posebno podskupino z proteinom G povezanih 
receptorjev. Sestavljeni so iz ~380 aminokislinskih ostankov, skupna molekulska masa 
znaša 40 kDa. Njihov N-terminus se nahaja izvencelično, C-terminus pa znotrajcelično. 
Ogrodje proteina tvori hidrofobna polipeptidna veriga, ki omogoča usedanje v membrano, 
deli pa se na 7 α-vijačnic, ki so povezane s hidrofobnimi zankami. V notranjosti opsina je 
vezavno mesto ter ţep za kromoforo, ki se kovalentno veţe na protein preko protonirane 
Schiff-ove baze na lizin na sedmi transmembranski domeni (α-vijačnici). Absorpcija γ 
izomerizira kromoforo iz 11-cis retinala v 11-trans retinal, kar predstavlja sterični sproţilec 
(ang. steric trigger), ki povzroči spremembo konformacije rodopsina v fotoaktivirano 
obliko – metarodopsin (Gärtner in sod., 2000). Slika 5 prikazuje strukturo govejega 
rodopsina. 
 
Slika 5: Struktura govejega opsina z vsidrano kromoforo (levo), struktura protonirane Schiff-ove baze 11-cis 
retinala, kovalentno vezanega na lizin (desno). Vir: Bochenkova, 2019. 
Pri ţuţelkah sta prisotni dve osnovi obliki kromofore, in sicer retinal (aldehid vitamina A1; 
R1) ter 3-hidroksi retinal (aldehid vitamina A3; R3). Dvokrilci (Diptera) uporabljajo tudi 3-
hidroksi retinol (alkohol vitamina A3), in sicer kot antenski pigment, ki je z vodikovimi 
vezmi tesno vezan na opsin v bliţini kromofore, kar omogoča FRET (Föresterjev 
resonančni prenos energije) na kromoforo in s tem povečano QE ter razširjeno spektralno 
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občutljivost rodopsina (Stavenga in sod., 2000; Gärtner in sod., 2000). Uporaba R1 ali R3 
ne predstavlja znatne funkcionalne razlike v absorbanci rodopsina, prav tako pa ne sluţi 
kot filogenetski označevalec. Domneva se, da je uporaba R1 ali R3 odvisna predvsem od 
ekoloških dejavnikov ţivljenjskega okolja ţuţelke (Smith in sod., 1990). R3 namreč 
nastane z degradacijo iz karotenskih prekurzorjev 3-hidroksi karetonoidov, ki so pogostejši 
v gnijočem zelenju, ki je habitat mnogih holometabolnih larv, zaradi česar je R3 pogost pri 
številnih dvokrilcih in metuljih, vključno z veščami (Vogt, 1984). 
Absorbančni spekter rodopsina (odvisnost QE absorpcije od λ), oz. intrinzična spektralna 
občutljivost (SS) fotoreceptorja, je sestavljena iz več pasov. Biološko najpomembnejša α- 
in β-pas
5
 sta posledici kromofore in njene interakcije z opsinom, ostali pasovi pa so 
intrinzični pasovi opsina (Stavenga in sod., 2000). Sama kromofora ima znatno manjši 
vpliv na absorpcijski spekter, kot ga imata struktura in neposredno kemično okolje proteina 
(Gärtner, 2000), zlasti poglavitne pa so aminokisline v neposredni okolici kromofore – z le 
nekaj točkovnimi mutacijami se lahko »rdeči« (λmax = 534 nm) človeški rodopsin spremeni 
v »zelenega« (λmax = 564 nm)(Asenjo in sod., 1994). To omogoča ţuţelkam fino 
uravnavanje absorbančnega spektra in tvori osnovo spektralne občutljivosti (zmoţnosti 
razločevanja med svetlobo različnih valovnih dolţin, neodvisno od njene jakosti – barvni 
vid). Vešče imajo povečini tri spektralne tipe opsina, in sicer ultravijolični (UV; λmax = 
345-360 nm), modri (B; λmax = 440-460 nm) ter zeleni oz. dolgovalovni (G/LW; λmax = 
515-530 nm) rodopsin (Briscoe in Chittka, 2001; Eguchi in sod., 1982 cit. po Warrant in 
sod., 2003). 
Rodopsin pa omogoča tudi razločevanje svetlobe z različnimi osmi polarizacije – 
polarizacijsko občutljivost. Osnova zanjo sta rigidna vmestitev kromofore v rodopsin in 
majhna rotacijska svoboda (v osi membrane na katero so nameščeni), zaradi česar sta 
verjetnosti absorpcije polarizirane svetlobe v osi membrane in pravokotni osi membrane 
različni (Gärtner in sod., 2000). Urejena razporeditev mikrovilov v isti ravnini omogoča 
celotni rabdomeri intrinzično polarizacijsko občutljivost, številne ţuţelke pa so v 
posebnem območju dorzalnega dela, t.i. dorzalnem obroču (DRA; ang. dorsal rim area), 
razvile specializirane detektorje za polarizacijo, ki temeljijo na pravokotni razporeditvi 
mikrovilov znotraj rabdoma (kar ustvari značilno obliko pisemske kuverte v prerezu) v 
kombinaciji z integracijo signala v optičnih reţnjih. Ti ţuţelkam omogočajo detekcijo 
vzorca polarizirane svetlobe na nebu, s čimer si pomagajo pri orientaciji med letenjem 
(Labhart in Meyer, 1999). Najdeni so bili tudi posebni detektorji polarizirane svetlobe 
izven DRA, pri kačjih pastirjih, metuljih, hroščih, stenicah in dvokrilcih. Uporabljajo se za 
zaznavo draţljajev kot so polarizirani vzorci vodnih površin, drevesnih listov ali ţivalske 
dlake (Heinloth in sod., 2018; Belušič in sod., 2017; Meglič in sod., 2019). 
                                                 
5
 Pasovi (α, β, γ, ...) si sledijo od najbolj dolgovalovnega proti kratkovalovnim. 
 23 
Vršnik J. Funkcionalne lastnosti mreţnice jamskega pedica (Triphosa dubitata). 
   Mag. delo. Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, Študij molekulske in funkcionalne biologije, 2020  
  
   
 
Ţuţelčji fotoreceptorji pa večinoma ne dosegajo intrinzične spektralne in polarizacijske 
občutljivosti rodopsina (izjemoma s specializirani detektorji za eno ali drugo). Dolţina 
rabdomer v optični osi, ki sicer izboljša absolutno občutljivost, zaradi samosenčenja (ang. 
self-screening) povzroči tudi manj specifično absorpcijo γ. Mikrovili v distalnem delu 
namreč povzročijo deplecijo γ z višjo QE (pri vrhu spektralne in polarizacijske 
občutljivosti), zaradi česar do proksimalnih mikrovilov prispejo zgolj γ z niţjo QE, ki se 
absorbirajo z manjšo verjetnostjo, a ker je teh več kot γ z višjo QE, absorbirani γ izven 
spektralnega ali polarizacijskega maksimuma predstavljajo znaten del celokupnih 
poročanih dogodkov (QB), kar razširi krivulje spektralne občutljivosti oz. zmanjša 
polarizacijsko občutljivost fotoreceptorja (Stavenga in sod., 2000). Zaprti rabdomi 
omejujejo učinek samosenčenja – ker so v isti ravnini valovnega vodnika nameščeni 
mikrovili z različnimi polarizacijskimi ali spektralnimi občutljivostmi, ti delujejo kot bočni 
absorpcijski filtri (ang. lateral absorbtion filters) z dopolnjujočimi se QE – povzročajo 
enakomerno deplecijo γ (Sndyer in sod., 1973). Med seboj pa so lahko tudi prepleteni 
mikrovili različnih rabdomer (t.i. slojeviti rabdomi). 
Ţuţelčji rodopsini (R) so za razliko od vretenčarskih rodopsinov bistabilni, kar pomeni, da 
je njihova fotoaktivirana oblika metarodopsin (M) termično stabilna. M se lahko pretvori 
nazaj v R s absorpcijo svetlobe, deloma pa tudi z encimsko degradacijo. M imajo 
praviloma 1,8x višjo QE kot R in komplementaren absorbančni spekter, kar jim omogoča 
hitro fotoregeneracijo in s tem vzdrţevanje optimalnega razmerja R:M na mikrovilarni 
membrani. To prepreči saturacijo (ang. bleaching; upad razpoloţljivega R) pri visokih 
osvetlitvah. V kolikor je λmaxR < 500 nm, je λmaxM > 500 nm (batokromni premik vrha 
občutljivosti M), če pa je λmaxR > 500 nm, je λmaxM < 500 nm (hipsokromni premik M). 
Batokromni premik M pomeni, da ima metarodpsin pri dnevni osvetlitvi na voljo zadostno 
količino svetlobe za fotoregeneracijo, ne da bi senčil absorbančni spekter rodopsina 
(Gärtner in sod., 2000; Stavenga in sod.; 2000); funkcionalni pomen hipsokromnega 
premika ostaja slabo pojasnjen. Hitra regeneracija rodopsina je poleg hitrosti 
fototransdukcije eden izmed dejavnikov za izjemno hitrost ţuţelčje fotorecepcije – ob 
ustreznih temperaturah lahko fotoreceptorji doseţejo fuzijsko frekvenco 450 Hz (Janţa, 
2018). Nekateri dvokrilci (Diptera) imajo med omatidiji rdeče pigmente, ki prepuščajo 
zgolj dolgovalovno svetlobo, kar še dodatno pospeši regeneracijo kratkovalovnih 
rodopsinov (Belušič in sod., 2010; Stavenga in Hardie, 2011; Stavenga in sod., 2017). 
Pri nekaterih veščah genetska ekspresija vseh treh opsinov variira s cirkadianim ritmom, 
dolgotrajnimi svetlobnimi pogoji (zlasti UV) ter prehrano – ob stradanju se zmanjša 
ekspresija (Yan in sod., 2014). Pri nekaterih drugih nočnih vrstah (komarjih – Anopheles 
sp.) pa je bilo ugotovljeno, da sta tako biosinteza kot nameščanje (translokacija) na 
membrano regulirana z ravnijo osvetlitve (Moon in sod., 2014). Macias-Muñoz in sod. 
(2019) so ugotovili, da so pri veščah in metuljih (Lepidoptera) izginili ortologi dveh genov 
(vinske mušice) za transport in regeneracijo kromofore, vendar pa so funkcijo prevzeli 
paralogni geni. 
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2.3.4 GTP-vezavni protein tipa q (Gq-protein) in arestin 
 
Signal se iz metarodopsina prenese na heterotrimerni Gq-protein. V tem stadiju je ojačanje 
omejeno (Minke in Stephenson 1985 cit. po Minke in Hardie, 2000), za kvantni sunek 
zadostuje aktivacija posameznega G-proteina, vendar pa običajno posamezen M aktivira 
~10 Gqα (Minke in Hardie, 2000). Količina G-proteina v celici določa predvsem 
občutljivost za γ, namreč z manjšanjem količine G-proteina se manjša verjetnost da bo 
aktiven metarodopsin zadel in aktiviral G-protein. Ob aktivaciji Gq-proteina
6
 se na 
podenoti α (Gqα) GDP zamenja z GTP, kar povzroči, da Gqα disociira iz heterotrimernega 
proteina. Prosta Gqα se veţe na in aktivira fosfolipazo C (PLC). Vezava Gqα na PLC 
pospeši hidrolizo GTP na Gqα, kar sluţi kot mehanizem deaktivacije (Cook in sod., 2000 
cit. po Stavenga in sod., 2000). Na tej stopnji modulacija svetlobnega odziva (svetlobna 
adaptacija, ang. light adaptation, LA) poteka s translokacijo Gqα iz mikrovilov preko 
NINAC
7
. Sproţi jo povišanje [Ca
2+
]i., ki nastopi ob svetlobnem odzivu, nivo translokacije 
pa poviša iz 20% na 75%, s čimer se zmanjša občutljivost fototransdukcije dolgotrajno 
svetlobno adaptiranih fotoreceptorjev (Terakita in sod., 1996; Sokolov in sod., 2002; 
Cronin in sod., 2004; Frechter in sod., 2007). 
Ker je fotoaktivirana oblika rodopsina (metarodpsin) termično stabilna, potrebuje lastne 
mehanizme deaktivacije za ustrezno terminacijo signala. To posredujeta arestin (predvsem 
Arr2) in fosforilacija z rodopsinsko kinazo mušice (Rok). Arestin z vezavo na 
metarodopsin pogasi njegovo aktivnost (zniţa verjetnost vezave z G-prot.) ter onemogoči 
delovanje fosfataz (z blokado pristopa), ki jih neodvisno inhibira tudi povišanje [Ca
2+
]i.c. 
(Minke in Hardie, 2000). V odsotnosti arestina posamezna fotoizomerizacija izzove vlak 
QB (Dolph in sod., 1999 cit. po Minke in Hardie, 2000). Redkejša oblika arestina (Arr1), 
ki ima počasnejšo kinetiko in deluje predvsem pri višjih I, je stalno nameščena na 
membrani, Arr2 pa se na mikrovilarno membrano translocira v odvisnosti od svetlobe (oz. 
[Ca
2+
]i.) – fosforilacija Arr2 s CaM-KII (od kalmudolin-Ca
2+
 kompleksa odvisne kinaze II) 
omogoča  translokacijo s citosola na membrano (Minke in Hardie, 2000) oz. iz SMC v 
mikrovil (Matsumoto in sod., 1994), pri čimer sodeluje tudi sidranje na PIP2 (Lee in sod., 
2003). Nadalje, prisotnost Ca
2+
, bodisi direktno preko CaM, bodisi posredno preko 
NINAC, pospeši vezavo Arr2 na M (Liu in sod., 2008 cit. po Hardie in Juusola, 2015). Na 
vretenčarskih paličicah se arestin translocira zgolj v zgornjem delu intenzitetnega območja 
– s tem omogoča povečanje dinamičnega intenzitetnega razpona celice, saj lahko tudi 30x 
preseţe količini fotoaktiviranega rodopsina (Strissel in sod., 2006). Ob fotoregeneraciji 
metarodopsina se arestin razveţe. 
  
                                                 
6
 Pri aktivaciji in deaktivaciji G-prot. sodelujejo tudi drugi proteini. Vezava metarodopsina povzroči 
konformacijsko spremembo, ki omogoči dostop ostalim proteinom. 
7
 Tudi miozin 3; za fotoreceptorje specifičen miozin. 
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2.3.5 Fosfolipaza C (PLC), produkti razgradnje PIP2 ter proteinska kinaza C (PKC) 
 
Fosfolipaza C je poglavitni encim fosfatidilinozitidne poti (PI), ki je osnova številnih 
signalnih poti. PLC cepi membranski lipid fosfatidilinozitol 4,5-bisfosfat (PIP2) na v 
citosolu topen inozitol trifosfat (IP3) ter membranski lipid diacilglicerol (DAG). V 
fototransdukcijski kaskadi sodeluje razred β PLC (PLCB), ki se aktivira z vezavo podenote 
Gα. Tako kot Gqβ so tudi proteini PLCB bolj homologni z vretenčarskimi homologi, ki 
sodelujejo v fototransdukciji, kot pa z ostalimi razredi PLC/Gβ pri isti vrsti (Minke in 
Hardie, 2000), kar morda nakazuje na precejšne funkcionalne omejitve (močno negativno 
selekcijo) genov fototransdukcijske kaskade. Količina PLC ne vpliva na samo amplitudo in 
valovno obliko QB, vpliva pa lahko na njihovo količino, ter na latenco in refraktarnost 
odziva (Stavenga in sod., 2000). Pri nizkih koncentracijah G-prot., PLC in DKG (DAG 
kinaze) imajo QB vseeno 3-5x niţjo amplitudo, kar nakazuje na netrivialno vlogo 
fototransdukcijskih komponent pri ojačanju (Hardie in sod., 2002). 
Povezava med PLC in kanalčki TRP/TRPL je bila dolgo predmet ugibanja in še danes ni 
neizpodbitno pojasnjena (Hardie in Juusola, 2015; Katz in Minke, 2018). DAG in njegovi 
derivati, polinenasičene maščobne kisline (PUFA), so dolgo veljali kot potencialni členi, 
saj so številni poskusi in vitro ter in vivo prikazali aktivacijo TRP/TRPL preko DAG ali 
PUFA (npr. Delgado in sod., 2009). Precej poskusov je morda poročalo laţne pozitivne 
aktivacije, bodisi na račun permeabilizacije membrane med vnašanjem ligandov ali pa 
konstitutivne dejavnosti kanalčkov. PUFA je še vedno ustrezen kandidat, vendar pa ostaja 
vprašanje ustreznih metabolnih poti (DAG  PUFA)(Hardie in Juusola, 2015). Trenutno 
prevladuje teorija o mehanski sklopljenosti PLC s TRP in TRPL kanalčki, na račun 
deplecije PIP2 v membrani (Hardie in Franze, 2012; Hardie in Juusola, 2015).  
Deplecija PIP2 oz. odstranjevanje njene velike, hidrofilne in nabite skupine (IP3) povzroči 
spremembe membrane (površina, volumen, ukrivljenost, bočni pritisk), ki vodijo v tvorbo  
mehanskih sil, te pa v kombinaciji s protoni (H
+
), ki se sproščajo z delovanjem PLC, 
povzročijo odprtje tako TRP kot TRPL kanalčkov (Huang in sod., 2010 cit. po Hardie in 
Juusola, 2015). To potrjujejo tudi opaţanja, da se mikrovili fotoreceptorjev krčijo ob 
svetlobnem odzivu, ter da sta hitrost in občutljivost receptorjev odvisni od stopnje 
nasičenosti membranskih lipidov (Hardie in Juusola, 2015; Randall in sod., 2015). 
Mehanska sklopljenost PLC s TRP/TRPL je bila morda adaptacija, ki je izjemno pospešila 
fototransdukcijo dvokrilcev (Diptera) ali ţuţelk nasploh, saj je z direktno fizično 
sklopljenostjo prehitela enega (DAG/IP3) ali celo dva (PUFA) kemična koraka, ki sta 
odvisna od hitrosti encimskih reakcij in difuzije molekul. Zaradi omejitve raziskav 
fototransdukcije predvsem na Drosophila melanogaster pa razširjenost mehanske 
sklopljenosti PLC s TRP/TRPL preko taksonomskih skupin ţuţelk ni poznana.  
Produkta fosfatidilinozitidne poti pa sodelujeta v fototransdukciji tudi onkraj direktne poti. 
DAG v kombinaciji s Ca
2+
 aktivira proteinsko kinazo C (PKC). IP3 pri številnih 
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nevretenčarskih in nekaterih ţuţelčjih (ne pa pri vinski mušici – oz. zgolj omejeno) vrstah 
odpira kalcijeve kanalčke na SMC, kar sprosti znotrajcelične zaloge Ca
2+
 (Nasi in Payne, 
2000; Baumann in Walz, 1989; Devary in sod., 1987; Suss in sod., 1989). Rekombinantni 
poskusi so prikazali tudi aktivacijo TRPL kanalčkov z IP3 (Dong in sod., 1995 cit po. Nasi 
in Payne, 2000), vendar pa sta TRP in TRPL kanalčka običajno konstutivno dejavna v 
nenativnih pogojih (Nasi in Payne, 2000). Pri veščah in metuljih (Lepidoptera) se je 
izgubil ortolog gena vinske mušice DAG lipaze (DAGLα; sodeluje v encimski poti DAG 
 PUFA), funkcijo pa je najverjetneje prevzel paralog DAGLβ (Macias-Muñoz in sod., 
2019). 
Aktivnost PLC se terminira predvsem z delovanjem PKC v kombinaciji s prisotnostjo H
+
 
(lokalnim zakisanjem), najverjetneje posredno preko INAD (ogrodnega proteina). Pri tem 
najverjetneje sodeluje tudi vezava Ca
2+
-CaM na INAD. Mehanizem terminacije aktivnosti 
PKC morda temelji na polni ali pa delni (predvsem TRP) disociaciji signalnega 
kompleksa/transducisoma (Hardie in Juusola, 2015; Honkanen in sod., 2017). PKC je 
vpletena tudi v fosforilacijo TRP kanalčkov (Voolstra in sod., 2017; Katz in sod., 2017) in 
morda sodeluje tudi pri samem procesu svetlobne adaptacije (LA)(Hardie in sod., 1993). 
Kot ţe omenjeno, pa je PLC aktivna zgolj ob vezavi z Gqα, zaradi česar se aktivnost PLC 
terminira s samo deplecijo aktiviranih Gqα (Cook in sod., 2000 cit. po Stavenga in sod., 
2000). 
2.3.6 Svetlobno aktivirani tok (LIC) in njegovi nosilci (TRP/TRPL) 
 
Zaključno stopnjo fototransdukcijske kaskade predstavlja aktivacija svetlobno-aktiviranih 
kanalčkov (TRP/TRPL) in pojav svetlobno-induciranega toka (LIC), ki povzroči značilne 
spremembe Vm. V primeru posameznega dogodka (absorpcije γ in fotoizomerizacije) 
nastane kvantni sunek, elektrotonično seštevanje le teh ob svetlobnem draţljaju z višjo 
intenziteto pa ustvari makroskopski odziv. Svetlobno-inducirana prevodnost (LIC) ima 
reverzni potencial blizu 0 mV (Ranganathan in sod., 1999 cit. po Stavenga in sod., 2000) 




-prevodnostih. Pri vinski mušici Ca
2+
-tokovi 
predstavljajo pribliţno 30 % LIC (Chu in sod., 2015 cit. po Hardie in Juusola, 2015). Pri 
številnih nevretenčarskih vrstah pri LIC sodeluje tudi sproščanje Ca
2+
 iz SMC, preko IP3 
oz. preko Ca
2+
 (RyR), ta pa pri vidnem odzivu vinske mušice nima pomembnejše vloge 
(Suss in sod., 1989; Devary in sod., 1989; Baumann in Walz, 1989; Minke in Hardie, 
2000) 
TRP in TRPL sta relativno neselektivna kationska kanalčka. TRP ima visoko selektivnost 
za Ca
2+
 (gCa:gNa = 50:1), TRPL pa precej niţjo (gCa:gNa = 5:1)(Reuss in sod., 1997). 
Posamezen TRPL kanalček ima 4-5x višjo prevodnost kot TRP kanalček (35 pS proti 8 
pS), zaradi česar pa ima tudi izrazito višji električni šum (Saari in sod., 2017). Zaradi 
slednje lastnosti se pri nizki osvetlitvi, kjer je ojačanje signala pomembnejše od SNR 
(Honkanen in sod., 2017) uporabljajo predvsem TRPL kanalčki – medtem ko je 
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TRP:TRPL pri vinski mušici 10:1, je to razmerje pri veščah 1:50 (Macias-Muñoz in sod., 
2019), količina TRPL pri mušicah, gojenih v temi, pa je večja kot pri tistih, vzgojeni na 
12h/12h ciklu svetlobe in teme (Bähner in sod., 2002). Pri visokih svetlobnih intenzitetah, 
kjer sta zanesljivo zaznavanje kontrastov in visok SNR pomembnejša od absolutne 
občutljivosti, pa so TRP boljša izbira, saj niţji tokovi skozi posamezne kanalčke 
povzročajo niţji električni šum ter omogočajo kodiranje več diskretnih stanj (Saari in sod., 
2017; Honkanen in sod., 2017; Juusola in Song, 2017). 
Tako TRP kot TRPL se verjetno sestavljata kot homotetramerna ionska kanalčka. Oba 




)(Phillips in sod., 1992 cit. 
po Minke in Hardie, 2000). Preko teh delujejo od Ca
2+
-odvisne povratne zanke, ki 
regulirajo amplitudo in valovno obliko QB V naraščajoči fazi QB je povratna zanka 
pozitivna (EC50 ~ 300 nM
9
), kar omogoči hitro kinetiko in visoko ojačanje. Pozitivna 
povratna zanka deluje zgolj na TRP, morda pa tudi na PLC (Katz in sod., 2012 cit. po 
Hardie in Juusola, 2015). Delovanje negativne zanke se začne pri višjih koncentracijah 
(IC50 ~ 1 μM
9
) in povzroči padajočo fazo QB, prav tako pa deloma posreduje svetlobno 
adaptacijo (LA)(Hardie in Juusola, 2015). 
Pri marsikateri ţuţelki svetlobna adaptacija (LA) pospeši hitrost odziva celic, npr. na 
sinusne svetlobne draţljaje. Ta je med drugim odvisna tudi od stanja fosforilacije TRP 
kanalčka in se viša zlasti preko krajšanja latence. Od Ca
2+
-odvisna defosforilacija TRP 
preko fosfataz (RDGC in druge) skrajša latenco svetlobnega odziva (LIC), kar nakazuje, da 
so ravno TRP kanalčki omejitveni dejavnik v kinetiki odziva – vsaj pri Drosophila 
melanogaster (Voolstra in sod., 2017; Katz in sod., 2017). TRP kanalčki izkazujejo 
kompleksno napetostno odvisnost na račun blokade z Mg
2+
 (blokira tudi TRPL, vendar ta 
ne izkazuje napetostne ali Ca
2+
 odvisnosti), ki povzroča zmanjšanje ojačitve med 
depolarizacijo, ne pa pri MMP (Hardie in Mojet, 1995). 
2.3.7 Elektrofiziološko ozadje fototransdukcije (električno ojačanje membrane) 
 
Ojačanje in dinamika fototransdukcijske kaskade, ki se končata z odprtjem in zaprtjem 
TRP/TRPL kanalčkov, predstavljata le eno determinanto fotoreceptorjeve izhodne 
informacije (membranskega potenciala). Drugo determinanto predstavlja električno 
ojačanje signala, ki sproţene tokove pretvori v ustrezno spremembo membranskega 
potenciala oz. napetosti (Vm). Membrana je električno analogna vezju vzporedno vezanega 
upornika in kondenzatorja. S poznavanjem njene upornosti (R = 1/g) in kapacitivnosti (Cm) 
lahko po enačbi 3 izračunamo njeno časovno konstanto (τ), iz katere lahko izpeljemo kotno 
                                                 
8
 CaM je poglavitni posrednik od Ca
2+
 odvisne modulacije v celici. Pri vinski mušici je kar 99,8 % Ca
2+
 
vezana na kalmudolin in druge pufre (Hardie, 1996 cit. po Stavenga in sod., 2000) v rabdomerah pa je CaM 
prisoten v 0,5 mM koncentraciji (Porter in sod., 1993 cit. po Stavenga in sod., 2000). Poleg vseh razmeroma 
hitrih modulacijskih poti, pa CaM- Ca
2+
 sodeluje tudi v počasnejših signalnih poteh, ki spremenijo ekspresijo 
genov fotoreceptorja (Tian in sod., 2012). 
9
 (Gu in sod., 2015 in Chu in sod., 2013 cit. po Hardie in Juusola, 2015) 
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frekvenco (fc = 1/2πτ) kot merilo električne hitrosti celice. Po enačbi 4 pa lahko na podlagi 
R izračunamo faktor ojačanja
10
 (ang. gain; Vm(I)): 
             ... (3) 
           ... (4) 
Iz tega sledi, da lahko membrana zviša svojo električno hitrost (fc) z niţanjem upornosti ter 
kapacitivnosti. Kapacitivnost je odvisna zgolj od površine celice, zaradi česar je ni moč 
dinamično uravnavati, vpliva pa na splošne principe zasnove fotoreceptorjev (zlasti 
dnevnih letalcev) – na eni strani na anatomsko zasnovo vpliva zahteva po visoki hitrosti 
fototransdukcije, na drugi strani pa zahteva po velikem številu vzorčnih enot (mikrovilov). 
FR lahko pospešijo svojo električno hitrost z niţanjem upornosti (višanjem prevodnosti) na 
račun odprtih kanalčkov v mirovnem stanju (Frolov in Ignatova, 2020), lahko pa svojo 
električno hitrost regulirajo tudi dinamično (npr. tekom svetlobnega odziva), namreč z 
napetostno-odvisnimi kanalčki z izbranim časovnim potekom (Wesckström in Laughlin, 
1995). Z regulacijo nameščanja ali z drugačno modulacijo takih kanalčkov lahko FR 
spreminjajo svojo električno hitrost tudi v okviru dnevno-nočnega cikla (Cuttle in sod., 
1995; Hevers in Hardie, 1995; Honkanen in sod., 2017). Prevodnost (g), torej št. odprtih 
kanalčkov, pa je inverzna električnemu ojačanju membrane.  
Na ta račun so v ţuţelčjih fotoreceptorjih poleg LIC prisotne naslednje prevodnosti: 
puščajoča prevodnost (ang. leaky current), napetostno odvisna hitro-inaktivirajoča (ang. 
rapidly inactivating/A-type) K
+
-prevodnost (KA; Shaker pri vinski mušici), napetostno 
odvisna zakasnjeno-usmerjevalna (ang. delayed rectifier/sustained) K
+
-prevodnost (KDR; 
Shab pri vinski mušici). Nekatere vrste uporabljajo tudi napetostno odvisne kloridne (Cl
-
) 









-prevodnosti (Nasi in Payne, 
2000) . Slika 6 prikazuje električni model membrane (Hodgkin-Huxley-jev diagram). 
 
Slika 6: Hodgkin-Huxley-jev diagram, ki prikazuje prevodnosti fotoreceptorja. Vm – membranski potencial, 
gL – puščajoče prevodnosti, gKDR in gKA – dva tipa kalijevih prevodnosti (časovna, napetostna odvisnost), 
                                                 
10
 Razmerje med spremembno membranskega potenciala in od svetlobe odvisnega toka; njun sorazmernostni 
faktor je enak upornosti celic. 
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-kanalčki (Kv) so najpomembnejši modulatorji svetlobno neodvisne 
membranske prevodnosti v ţuţelčjih fotoreceptorjih (Wesckström in Laughlin, 1995) in 
imajo naslednje funkcije – preprečevanje saturacije napetostnega odziva (omogoča 
povečanje dinamičnega intenzitetnega razpona), zmanjšanje τ, fino uravnavanje časovno 
in napetostnoodvisnega ojačevanja LIC tokov za optimizacijo procesiranja informacije 
svetlobnega odziva (v drugih besedah omogočanje učinkovitega kodiranja; glej 2.2.3), 
ter selektivno ojačenje nizkofrekvenčnega signala (Niven in sod., 2003; Honkanen in sod., 
2017). Uporaba KDR ali KA je povezana z vidno ekologijo ţuţelk, še zlasti pri dvokrilcih 
(Diptera) – pri počasnih nočnih letalcih prevladujejo KA, pri hitrih dnevnih letalcih pa 
KDR (Laughlin in Weckström, 1993; Weckström in Laughlin, 1995) – kar pa ne drţi nujno 
za ostale skupine (Salmela, 2013; Honkanen in sod., 2017). Poleg KA in KDR obstajajo 
tudi druge KV, vendar so te prisotne zgolj v nekaterih celicah (Niven in sod., 2003). Vinska 
mušica izraţa 4 oblike KV (Honkanen in sod., 2017). 
KDR kanalčki se odpirajo ob repolarizaciji, počasna kinetika in odsotnost inaktivacije pa 
jim omogočata, da, podobno kot puščajoče prevodnosti
11
, zagotavljajo zniţanje Rm (s tem 
tudi zniţanje el. ojačanja memb.) ter polarizirajoči tok, kar, v kombinaciji z zniţevanjem 
ionske gonilne sile (ang. self-shunting), sluţi kot zavora svetlobnem odzivu – preprečuje 
saturacijo, omogoča povečanje dinamičnega razpona ter učinkovito kodiranje svetlobne 
informacije v zgornjem delu intenzitetne krivulje. Hkrati pa nizek Rm, ki ga povzročajo, 
pospeši el. hitrost membrane (Weckström in Laughlin, 1995; Nasi in Payne., 2000; 
Honkanen in sod., 2017).  
KA kanalčki se, za razliko od KDR, z depolarizacijo zapirajo – v območju od – 58 mV, 
kjer je maksimalna prevodnost, do – 46 mV, kjer je minimalna (pri D. melanogaster). To 
pomeni, da pri MMP oz. temnem potencialu (ang. dark potential) delujejo kot puščajoča 
prevodnost, z zapiranjem pa povečajo el. ojačanje membrane, s čimer omogočajo 
učinkovito kodiranje informacije tudi v spodnjem delu intenzitetne krivulje. Obenem pa na 
račun svoje kratke časovne konstante zapiranja delujejo kot selektivni ojačevalci, ki 
ojačajajo predvsem frekvence signala v razponu 1-50 Hz (Niven in sod., 2003). Če delujejo 
samostojno (oz. prevladujejo), potem med dolgotrajno repolarizacijo na račun inaktivacije 
zvišajo Rm, kar upočasni membrano in omogoči sumacijo ojačanih počasnih QB (Laughlin 
in Weckström, 1993). Ţuţelke pa lahko tudi dinamično modulirajo svoje KV – tako 
kobilice kot kot vinska mušica v okviru dnevno-nočnega cikla preko serotoninskega 
sporočanja modulirata napetostno odvisnost in aktivnost KV. Podnevi tako prevladuje 
                                                 
11
 Te večinoma temeljijo na Na
+
-prevodnostih, deloma tudi na K
+
-prevodnostih. Podobno kot KV sluţijo 
zniţanju τ in preprečevanju saturacije z omejitvijo ojačanja pri dnevnih vrstah. So konstitutivno dejavni 
(Gerster in sod., 1997; Stavenga in sod., 2000; Frolov in Ignatova, 2020). 
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KDR, ponoči pa prevladuje KA (Cuttle in sod., 1995; Hevers in Hardie, 1995), kar 
omogoča dnevnim ţuţelkam tudi omejeno somračno oz. nočno aktivnost. 
Poleg kanalčkov imajo pomembno vlogo v fototransdukcijski elektrofiziologiji tudi ionske 









-ATPaza) je ubikvitarna v nevrobiologiji, na račun te se 
namreč ustvarjajo ionski gradienti. Je pogosto največji uporabnik metabolne energije v 
bioloških sistemih, prav tako pa tudi v fototransdukciji – v čebelji mreţnici se vsaj 60% 





in sod., 1983 cit po. Nasi in Payne, 2000). Zaradi asimetričnega črpanja ionov ustvarja 





-izmenjevalec pa ionov ne črpa aktivno, temveč na račun Na
+
-gradienta (v 
celico) izčrpava ione Ca
2+
, zaradi česar pri vrstah z močnimi tokovi Ca
2+
 v okviru LIC 
(npr. Drosophila melanogaster) povzroča precejšne sekundarne tokove Na
+
, ki 
predstavljajo večino celokupnih Na
+
 tokov (Nasi in Payne, 2000; Stavenga in sod., 2000). 









izmenjevalca. Vešče imajo v primerjavi z metulji
12





-izmenjevalca (Macias-Muñoz in sod., 2019), prav tako pa so med 




-črpalke prisotne na mikrovilarni membrani (Baumann in 




-izmenjevalca je konsistentno z 
razmerjem kanalčkov (TRPL:TRP = 50:1) in posledično niţjo zastopanostjo Ca
2+
 v 
svetlobno-induciranem toku (LIC)(glej 2.3.6) ter nasploh niţjimi LIC na račun močnejšega 
električnega ojačanja membrane (visoka Rm), saj niţji tokovi pomenijo niţjo motnjo 





mikrovilarni membrani (potrebno je manjše število črpalk in kanalčkov) 
Višja kot je upornost membrane, višje je električno ojačanje. Za visoko hitrost membrane 
torej ni potrebno zgolj energetsko neugodno črpanje ionov za vzdrţevanje nizke vhodne 
upornosti in visokih komplementarnih (KDR, KA) prevodnosti med samim odzivom, 
temveč je potrebna tudi uporaba bistveno močnejšega LIC za enako ∆Vm, kar sta 
poglavitna vzroka za pravilo padajočih donosov v relaciji ATP/bit (Niven in sod., 2007). 
2.3.8 Celična infrastruktura fototransdukcije 
 
Fototransdukcijski proces ţuţelk svojo izredno hitrost in natančnost ojačanja ter 
moduliranja doseţe s fino (ko)lokalizacijo vseh komponent transdukcijske kaskade, saj 
velik del kaskade temelji na difuziji, čas te pa je sorazmeren s kvadratom razdalje. 
Kompartmentalizacija v mikrovilu zmanjša čas difuzije, obenem pa na račun majhnega 
volumna z majhnimi spremembami količine molekul doseţe velike spremembe 
                                                 
12
 Primerjalna raziskava na Heliconius melpomene (metulj – Papilionoidea) in Manduca sexta (vešča – 
Macroheterocera). 
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koncentracije – npr. [Ca
2+
]i lahko v mikrovilih doseţe koncentracije nad 10 mM (Stavenga 
in sod., 2000). Poleg kompartmentalizacije pa kolokalizacija poteka tudi na nivoju 
zdruţevanja fototransdukcijskih komponent v proteinske komplekse. 
 
Transducisom ali signalni kompleks (ang. transducisome/signalplex) je proteinski 
kompleks, ki temelji na ogrodnem proteinu inaD, ki na svojih petih PDZ domenah veţe 
TRP, PLC, PKC in NINAC. Deloma veţe tudi TRPL (Xu in sod., 1998; Goel in sod., 
2001; Tsunoda in sod., 1997; Paulsen in sod., 2000) in ima vsaj eno vezavno mesto za 
CaM-Ca
2+
. Vezava v transducisom zaradi specifičnosti vezavnih mest prav tako zagotavlja 
nespremenljivo stehiometrično razmerje komponent – PKC, TRP in PLC so vsi prisotni v 
koncentraciji 0,1 mol na 1 mol rodopsina (Huber in sod., 1996; Nasi in Payne, 2000). 
Kombinacija zniţanja pH in vezave CaM- Ca
2+
 na vezavna mesta na INAD in NINAC 
sproţi od [Ca
2+
]i odvisno disociacijo kompleksa – posledično povečanje razdalje med PLC 
in TRP kanalčki je eden izmed mehanizmov terminacije signala oz. kratkoročne adaptacije. 
Kot omenjeno, ima pomembno vlogo pri adaptaciji FR tudi translokacija komponent 
(TRPL, R, Gqα, Arr2), ki jo večinoma posreduje NINAC (Cronin in sod., 2004). 
 
2.4 OČI VEŠČ IN SUPERPOZICIJSKA OPTIKA 
 
2.4.1 Sestava oči in superpozicijska optika 
 
Poznamo dva osnovna gradbena tipa ţuţelčjih sestavljenih oči (Slika 7). Apozicijske 
sestavljene oči tvorijo omatidiji, v katerih fotoreceptorji absorbirajo svetlobo, ki jo zbira 
lasten dioptrični aparat omatidija – kristalni stoţec (KS) in kornealna leča (KL) – in 
superpozicijske sestavljene oči, ki jih tvorjo omatidiji, v katerih fotoreceptorji absorbirajo 
svetlobo, ki jo zbirajo dioptrični aparati večjega števila omatidijev oz. več faset. Pri 
primitivnih predstavnikih vešč je prisotna hibridna oblika očesa, ki vključuje lastnosti obeh 
gradbenih tipov (Warrant in sod., 2003). 
Nekateri kot tretji gradbeni tip sestavljenega očesa pojmujejo nevralno superpozicijo – 
evolucijski izum dvokrilcev (Diptera), ki zdruţuje prednosti obeh gradbenih tipov (visoka 
prostorska ločljivost apozicije in visoka občutljivost superpozicije) na račun nevralnega 
procesiranja. Temelji na zbiranju informacije (projeciranju aksonov) iz fotoreceptorjev 
sosednjih omatidijev na skupno laminarno kaseto oz. laminarni internevron. Ker pa 
podobno nevralno procesiranje akromatske vidne informacije ni omejeno samo na 
dvokrilce, temveč je prisotno tudi pri npr. veščah (Stöckl in sod., 2016a) in ščurkih 
(Heimonen in sod., 2006), bi v tem delu ločeno obravnavali zgradbo oči (in sodelujočo 
optiko) ter specifike nevralnega procesiranja, ki omogočajo očesu pri dani zgradbi in optiki 
preseči okvirje le te. 
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Slika 7: Apozicijsko in superpozicijsko oko. Slika prikazuje osnovna gradbena tipa sestavljenih oči ţuţelk. 
Za apozicijska očesa (levo) je značilno, da ima vsak omatidij lasten dioptrični aparat (KS, KL) in prostorski 
kot očesa, s katerega zbira svetlobo (aperturo). Za superpozicijska očesa (desno) je značilno, da je med 
mreţnico in dioptričnim aparatom  prosojen pas (CZ), ki v kombinaciji s KS in KL z graduiranim lomnim 
količnikim omogoča fokusiranje svetlobe iz širokega prostorskega kota oz. t.i. superpozicijske aperture. 
Omatidiji v superpozicijskem očesu si med seboj delijo dioptrični aparat, superpozicijske aperture pa se 
deloma prekrivajo. KS – kristalni stoţec, KL – kornealna leča, CZ – clear zone. Prirejeno po: Belušič in sod., 
2013. 
Za večino vešč je značilen superpozicijski gradbeni tip očesa (Warrant in sod., 2003). Za 
odrasle predstavnike metuljev in vešč (Lepidoptera) so značilna velika sestavljena očesa 
(obeh gradbenih tipov), ta pa so relativno (glede na razpon kril) največja pri krepuskularnih 
vrstah in nočno aktivnih nabiralcih (veščeci in sovke). Običajno imajo samci večje oči kot 
samice (Yagi in sod., 1963 cit po Warrant in sod., 2003). Očesa vešč so preteţno sferoidna, 
fasete na površini pa so šestkotne oblike in nekoliko kupolaste. Največja očesa imajo do 27 
tisoč faset (Warrant in sod., 2003). Sama velikost očesa ne poveča količine vpadne 
svetlobe, ta je določena zgolj z velikostjo vidnega polja (dela AOA, iz katerega oko 
sprejema svetlobo). Povečanje velikosti očesa pa omogoča bodisi višje število faset (in s 
tem povezano višjo prostorsko ločljivost zlasti apozicijskih oči), bodisi zmogljivejši 
dioptrični aparat (na račun večjih leč, kar omogoča bolj natančno fokusiranje ţarkov, večje 
F-število in s tem povezano višjo občutljivost ter višjo prostorsko ločljivost 
superpozicijskih oči), hkrati pa zagotavlja več razpoloţljivega prostora za nevralno 
procesiranje vidne informacije. 
V superpozicijskih očeh se rabdomi nahajajo zgolj proksimalno v očesu, z dioptričnim 
aparatom pa jih povezuje kvečjemu tanek pas (distalni izrastki fotoreceptorskih celic). Med 
dioptričnim aparatom in omatidiji se nahaja prosojen pas sekundarnih pigmentnih celic – 
t.i. 'clear zone' (CZ), po njem pa lahko v sklopu svetlobne adaptacije (LA) migrirajo 
pigmentne granule (glej 2.4.2). Gradienti lomnega količnika v kornealni leči (KL) in 
kristalnem stoţcu (KS) z lomom svetlobe povzročijo, da ţarki iz enega vira (vpadnega kota 
na oko) preko CZ konvergirajo na posamezen rabdom po vstopu skozi številne fasete (glej 
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sliko 7), saj skozi dioptrični aparat izstopajo iz podobnega kota kot vanj vstopajo. 
Govorimo o kroţni aperturi ali t.i. superpozicijski aperturi, ki jo lahko vidimo tudi 
makroskopsko kot odsev v očesih (ang. eyeshine). Superpozicijska apertura močno poveča 
občutljivost očesa, saj skoraj vso svetlobo iz posameznega vpadnega kota (na oko) fokusira 
na posamezen rabdom, tudi pri ţarkih ki so bistveno širši od posamezne fasete, kar v 
kombinaciji z velikostjo rabdomov pri veščah omogoča vsaj razmeroma zanesljivo 
zaznavanje točkovnih virov (razločevanje med ţarki različnih vpadnih kotov), navkljub 
izrazito nizkem SNR (zaradi PSN). Superpozicijska očesa pa imajo povečan tudi absoluten 
optični izplen očesa (v primerjavi z apozicijskim očesom), saj posamezne fasete (oz. 
dioptrični aparat) sprejemajo in posredujejo svetlobo iz večjega vpadnega kota (do ~ 
20˚)(Warrant in sod., 2003). Pri večjih nočnih veščah lahko superpozicijska apertura 
vsebuje do 2000 faset (Warrant in McIntyre, 1996). 
Optiko superpozicijskih oči izboljšuje tudi trahealni tapetum, ki se nahaja pod omatidiji 
in jih pogosto tudi obdaja. Sestavljen je iz trahej, ki so vsaj deloma napolnjene z zrakom, 
kar zaradi velike spremembe lomnega količnika na meji med citoplazmo in zrakom 
povzroča odboj svetlobe nazaj proti rabdomu in s tem poveča QE oz. občutljivost 
posameznih rabdomov. Ker pa ta omatidije (pogosto v kombinaciji s fotostabilnimi 
pigmenti) obdaja tudi bočno, pripomore tudi k ohranjanju prostorske ločljivosti, saj 
onemogoča prehod ţarkov bočno skozi mreţnico (Warrant in sod., 2003). Večina 
superpozicijskih oči je (zaradi omenjene, Keplerjevemu teleskopu podobne zgradbe) 
sferične oblike, homogenih, z enakomerno velikim fasetami, globino CZ, 
interomatidijskimi koti in superpozicijsko aperturo v vseh delih očesa. Nekateri dnevno 
aktivni veščeci (npr. Macroglossum stellatarum) pa imajo nehomogena očesa, z 
lokaliziranimi deli mreţnice z visoko ločljivostjo (Warrant in sod., 1999). 
V teoriji bi superpozicijska očesa morala zaradi svoje zgradbe imeti za točkovne vire 
svetlobe izredno visoko prostorsko ločljivost, saj vsi ţarki superpozicijske aperture 
konvergirajo na isti rabdom. To pa preprečujeta dve optični omejitvi, uklon in sferična 
aberacija. Uklon (ali difrakcija) je pojav, pri katerem ţarek zaradi prehoda skozi majhno 
odprtino (v tem primeru aperture pupile), ki ni bistveno širša od λ ţarka, sledi valovni 
optiki in zaradi pozitivne in negativne interference tvori na mreţnici razmazano sliko 
(interferenčni vzorec ali Airy-jev disk). Zaradi narave uklona je učinek manjši v primeru 
večjih faset oz. apertur (širša odprtina). Ugotovljeno je bilo, da uklon v superpozicijski 
optiki ni tako škodljiv za prostorsko ločljivost, kot je dolgo veljalo (Land, 1981 in Warrant 
in sod., 1993 cit. po Warrant in sod., 2003). Več faset skupaj oz. dvodimenzionalna 
omatidijska mreţa (ang. two-dimensional ommatidial lattice) v superpozicijski aperturi 
namreč prepušča delno koherentno svetlobo (enaka λ in faza), zaradi česar je vpliv 
interference manjši (Stavenga, 2006).  
Torej so primarna omejitev prostorske ločljivosti pri superpozicijskih očeh sferične 
aberacije oz. napake v fokusiranju. Sferične aberacije so napake oz. nepopolnosti v zgradbi 
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dioptričnega aparata (KS in KL), zaradi katerih periferne fasete ukrivijo ţarek preveč ali 
premalo, zaradi česar ta ne doseţe tarčnega rabdoma (v središču superpozicijske aperture). 
Sferične aberacije so zaradi večjih vpadnih kotov (in primerljivo večje natančnosti loma) 
bolj problematične pri večjih superpozicijskih aperturah, mnogo vrst pa te precej 
kompenzira ali pa so te povsem odsotne. Tako lahko superpozicijska očesa dosegajo 
minimalne vpadne kote (ang. acceptance angle; FWHM) do 1,3˚ (Macroglossum 
stellatarum) ali 1,4˚ (Libelloides macaronius)(Warrant in sod., 2003; Stavenga, 2006; 
Belušič in sod., 2013). 
2.4.2 Pupilarni mehanizem 
 
Omenili smo ţe številne mehanizme, ki sodelujejo pri zagotavljanju visokega dinamičnega 
območja ţuţelčjih oči. Poleg molekulskih mehanizmov v okviru same fototransdukcije in 
genetske plastičnosti, ki posreduje plastičnost odziva na daljši časovni rok, obstajajo tudi 
strukturni mehanizmi omejevanja vpadne svetlobe, ki s premikanjem granul fotostabilnih 
pigmentov omejijo količino svetlobe, ki doseţe fotoreceptorje. Tako kot ostali mehanizmi 
svetlobne (LA) in temotne (DA) adapatcije, je pupilarni mehanizem oz. pupilarni refleks 
odvisen od [Ca
2+
]i, posreduje pa ga ţe omenjen, za fotoreceptorje značilen miozin tipa 3 
(NINAC), ki ima na sebi vezavna mesta za CaM-Ca
2+
 (Hofstee in sod., 1996).  
Apozicijska in superpozicijska očesa se med seboj pomembno razlikujejo tudi v obliki 
pupilarnega mehanizma. Pri apozicijskih očeh pupilarni mehanizem deluje na osnovi 
premikanja pigmentih granul v samih fotoreceptorjih, in sicer lateralno, v neposredno 
bliţino rabdomere. V DA stanju so pigmentne granule odmaknjene od rabdoma, svetlobno 
inducirana LA pa prek zvišanja [Ca
2+
]i povzroči pribliţanje pigmentnih granul rabdomeri 
(Howard, 1984), kar povzroča zmanjšanje svetlobnega toka (zlasti v modrem), s čimer 
povzroči tudi spremembo spektralne občutljivosti, poviša razmerje R:M ob močni 
osvetlitvi in zmanjša kotno občutljivost (velikost receptivnega polja) fotoreceptorja 
(Stavenga in sod., 2000). To preprečuje saturacijo fotoreceptorja in vzdrţuje maksimalen 
SNR pri širšem razponu intenzitet, saj pri visokih osvetlitvah zgornjo mejo SNR 
predstavlja efektivno število transdukcijskih enot (t.j. nerefraktarnih mikrovilov)(Howard 
in sod., 1987; Juusola in Song, 2017). Pupila pri vinski mušici se progresivno aktivira čez 
razpon 2 logI (100x razlika v intenziteti), popolnoma zaprta pa blokira 99% vpadne 
svetlobe (Stavenga in sod., 2000).  
Pri superpozicijskih očeh vešč, prav tako pa tudi drugih skupin kot so mreţekrilci (Stušek 
in Hamdorf, 1999), pa pupilarni mehanizem premikanja pigmentih granul poteka v 
primarnih (stoţčasti mehanizem) in sekundarnih (longitudinalni mehanizem) pigmentnih 
celicah. Longitudinalni mehanizem temelji na premikanju pigmentnih granul skozi CZ, iz 
začetnega poloţaja distalno med KS pigmentne granule migrirajo proksimalno v CZ. 
Longitudinalni mehanizem omogoča grobo atenuacijo za več logI, prisoten pa je zlasti pri 
nočnih in dnevno-nočnih veščah. Stoţčasti (ang. cone) mehanizem, ki temelji na premiku 
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pigmentnih granul okoli proksimalne konice KS, pa omogoča zelo fino atenuacijo 
intenzitete v ozkem intenzitetnem območju (~ 0,6 logI). Prisoten je predvsem pri dnevnih 
veščah in krepuskularno (ob zori in svitu) dejavnih ţuţelkah. Majne nočne vešče, med 
njimi pa tudi pedici, uporabljajo oba mehanizma (t.i. kombiniran mehanizem)(Warrant in 
McIntyre, 1996; Warrant in sod., 2003). 
Poleg omejevanja intenzitete pupilarni mehanizem omejuje tudi velikost superpozicijske 
aperture posameznih omatidijev, saj z migracijo pigmentnih granul okoli KS in v 
notranjost CZ blokira ţarke v periferiji superpozicijske aperture (Nordtug, 1990; Nordtug 
in Melø, 1992). Zaradi ločenosti primarnih in sekundarnih pigmentnih celic (v CZ) od 
fotoreceptorjev je mehanizem, ki nadzoruje pupilarni refleks v superpozicijskih očesih, še 
vedno neznan. Ugotovljeni so bili številni sproţilci pupilarnega mehanizma: intenziteta 
svetlobe, fokusirana tako v fotoreceptorje kot v bliţino KS (Nordtug, 1990; Nordtug in 
Melø, 1992; Nilsson in sod., 1992; Stušek in Hamdorf, 1999), temperatura očesa, kjer 
segrevanje očesa za nekaj stopinj izzove LA stanje, verjetno kot preadaptacija na (v naravi) 
pričakovane spremembe intenzitete (Nordstrom in Warrant, 2000), ter samo kemično 
okolje očesa (Nordtug in Melø, 1992; Warrant in sod., 2003). Pri sovkah je bilo 
ugotovljeno, da ima pupilarni mehanizem na prehodu iz LA in DA (in obratno) ~ 15 
minutno latenco (Nordtug, 1990). 
2.4.3 Nevralno procesiranje 
 
Poudarili smo ţe visoko metabolno oz. energijsko ceno zajema informacije (Niven in sod., 
2007) ter vse omejitve, ki jih predstavlja nočni vid. Lahko predpostavljamo, da so ţivali na 
zajem svetlobne informacije pri nizkih intenzitetah optimalno adaptirane, zaradi česar 
zmoţnost izboljšanja vedenjskega odziva predstavljajo predvsem adaptacije in inovacije v 
nevralnem procesiranju vidne informacije in notranji odslikavi sveta ter izboljšanje 
zmoţnosti ţivčevja za finejšo in bolj koordinirano kontrolo motoričnih izhodov (Niven, 
2005). 
V osnovi fotoreceptorji delujejo kot števci kvantov, zlasti pri nočnih vrstah, kjer vsak 
absorbiran kvant sproţi fototransdukcijsko kasakado, ki se konča s QB in sinaptičnim 
prenosom informacije v optične lobule. Pri očeh hitrih dnevnih letalcev oz. dnevnih ţuţelk 
nasploh (deloma pa tudi pri LA nočnih ţuţelkah) procesiranje vidne informacije poteka ţe 
v samem fotoreceptorju, preko specifike stohastičnega vzorčenja v t.i. modelu adaptivnega 
vzorčenja informacije kvantov (ang. adaptive quantal information sampling)(Juusola in 
Song, 2017). Fotoreceptorji ne poročajo zgolj absolutne intenzitete, temveč tudi kodirajo 
kontraste. Njihov način kodiranja maksimizira prenos informacije v odzivu na hitre opazne 
spremembe (na kontraste; deloma AC kodiranje), kar je prilagoditev na naravne kontraste, 
ki so v naravi veliko bolj stabilni oz. konstantni kot intenziteta sama. To kodiranje deloma 
omogoča intenziteti prilagojena relativna kvantna učinkovitost, ki jo določata predvsem 
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skupno število mikrovilov in čas refraktarnosti (Song in Juusola, 2017; Juusola in Song, 
2017). 
Prehod iz teme na svetlo ojača kontrast (visoka QE), prav tako pa obratno (nizka QE), 
enako pa tudi na račun kratkoročne adaptacije (na nivoju ojačanja). Konstantni kontrasti 
pri različnih intenzitetah imajo zato podoben odziv, saj so 'normalizirani' s stopnjo QE. 
Relativne ∆Vm torej zanesljivo odslikajo spremembe naturalističnih signalov. Nevralna 
koda inherentno poudarja konstantnost naravnih kontrastov (Van Hateren, 1997 cit. po 
Juusola in Song, 2017). Namreč, medtem ko lahko naravni draţljaj (npr. prelet samice) 
predstavlja večji razpon absolutnih intenzitet, pa so intenzitetni kontrasti glede na 
intenziteto ozadja relativno konstantni, saj so v precejšni meri določeni z reflektanco 
(odbojem) objekta, ki ga predstavlja draţljaj. 
V temno adaptiranih superpozicijskih očeh pa fotoreceptorji sluţijo manj kot neodvisni 
procesorji, temveč predstavljajo vzorčne enote višjega reda, ki v optične lobule (zlasti 
lamino) zanesljivo poročajo dogodke absorpcije γ, pri čimer jim pomaga visoko ojačanje 
signala in nizek električen šum (predvsem na račun dolge τm). S sinaptičnim prenosom 
posredovana informacija se tako prostorsko povpreči (ang. spatial sumation) preko 
celotnega receptivnega polja laminarne kasete oz. laminarnega internevrona (LMCII; ang. 
large monopolar cell II)(Stöckl in sod., 2016a). Lamina je prvi optični lobul, kamor pa 
projicira prevladujoč tip fotoreceptorjev (SVF), večinoma s spektralno občutljivostjo v 
zelenem/dolgovalovnem delu spektra. Lamina je večinoma odgovorna za akromatsko 
procesiranje vidne informacije – predvsem informacije o intenziteti oz. intenzitetnih 
kontrastih. 
 Receptivna polja laminarnih internevronov so lahko tudi dinamično uravnavana (ang. 
dynamic spatial filters) – v nizko-I pogojih se razširijo, v visoko-I pogojih pa se zoţijo 
(Stöckl in sod., 2020). Nočne vešče imajo večje dendritsko drevo, to pa zajema več 
senzornih enot kot pri dnevnih veščah (Stöckl in sod., 2016a). Pri visokih intenzitetah se 
pojavi tudi lateralna inhibicija (oz. lateralni inhibiciji podoben fenomen) na robovih 
receptivnih polj. Omogoča visoko prostorsko ločljivost pri visoki I, in visoko občutljivost 
pri nizki I na račun sumacije. Na ravni fotoreceptorjev je receptivno polje konstantno 
(Stöckl in sod., 2020). 
V okoljih z nizko osvetlitvijo je zaznava kontrastov toliko bolj oteţena. Osnovni strategiji 
nočnega vida sta prostorska in časovna sumacija signala (Warrant, 2017; Honkanen in 
sod., 2017). Prostorska sumacija je zaţelena strategija, tedaj ko se ne more ţrtvovati 
časovna ločljivost – npr. med letom in pristajanjem čebel (Theobald in sod., 2007 in Reber 
in sod., 2015 cit. po Honkanen in sod., 2017). Veščec (Macroglossum stelallatarum) 
najverjetneje uporablja oba tipa sumacije med nočnim letom (Stöckl in sod., 2016b). 
Podobna strategija prostorske sumacije omogoča Dielephila elpenor barvni vid ob 
osvetlitvi šibke mesečine (Kelber in sod., 2002). Seveda pa se s tem ţrtvuje informacija o 
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intenziteti in prostorski ločljivosti – je pa kromatična informacija toliko bolj stabilna od 
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3 MATERIAL IN METODE  
 
3.1 ODJEM ŢIVALI 
 
Jamskega pedica (Triphosa dubitata) smo nabrali februarja 2020 v kavernah na Volovji 
rebri, skupaj deset osebkov. Po odjemu smo jih do poskusa hranili v hladilniku (4 ℃). Z 
alu folijo okrog kozarca smo jim zagotovili temo, z dodatkom vlaţne krpice pa vlago. 
Elektrofiziološki poskusi so bili uspešni zgolj pri treh, oči štirih osebkov smo fiksirali. 
Nekaj osebkov trsne sovke (Noctua pronuba) in borovega veščeca (Dendrolimus pini) smo 
ulovili 1.7.2020 v kamnolomu pod Storţičem (pri Povljah). Ponoči smo jih privabili s 
pomočjo platnenih piramid, znotraj katerih so bile UV-modre luči (na tak draţljaj zlasti 
vešče in nočni metulji izkazujejo ponoči pozitivno fototaksijo). Do poskusa smo jih hranili 
v hladilniku v temi in pri maksimalni vlagi. Posamezne osebke smo namestili v viale za 
zajem ţuţelk. Elektrofiziološke meritve smo opravili zgolj na enem osebku vsake izmed 
vrst. 
Nekaj osebkov Philireme transversata smo zajeli 15.7. v bliţini vojaškega poligona v Baču 
pri Ilirski Bistrici. Ujeli smo jih ponoči z enakimi pastmi, kot smo jih uporabili za trsne 
sovke in borovega veščeca, ter jih do meritev hranili na enak način. Par osebkov Alcis 
repandata smo ujeli 21.7.2020, znova na lokaciji pod Storţičem. Uporabili smo podobne 
pasti z UV lučmi. Elektrofiziološke meritve smo izvedli na dveh osebkih Philereme 
transversata (zgolj ena je bila uporabna) ter na enem osebku Alcis repandata. 
3.2 ELEKTROFIZIOLOGIJA 
 
3.2.1 Termoelektroretinografija (termo-ERG) 
 
Ţivali (Alcis repandata in Philereme transversata) smo najprej preparirali – odstrigli smo 
jim noge in krila ter jih s čebeljim voskom pritrdili na bakren nosilec s trikotno reţo, tako 
da je bilo oko v direktnem stiku z nosilcem, prenos toplote pa smo izboljšali z dodatkom 
termalne paste. Ţival na nosilcu smo namestili na Peltierjev element, napravo ki omogoča 
toplotni tok (ogrevanje ali hlajenje) na račun električnega toka, ki ga apliciramo. Ta je bil 
nameščen na gibljivem nosilcu, ki je omogočal orientacijo očesa v optično pot modre LED 
diode, ki smo jo uporabili za draţenje. Z ročnimi mikromanipulatorji smo na oko pribliţali 
termočlen, s katerim smo merili temperaturo očesa, in mikroelektrodo za ERG, 
pripravljeno iz borosilikatne steklene kapilare (notranji premer 0,69 mm, zunanji premer 
1,5 mm), vlečenega na pullerju P-97 (Sutter instruments, ZDA). Mikropipeta je bila 
napolnjena s fiziološko raztopino, ki je zagotavljala stik z Ag/Ag-Cl elektrodo, ta pa je bila 
povezana na ojačevalnik DAM 50 (WPI), ta pa naprej na analogno-digitalni vmesnik 
PowerLab 26T (ADInstruments, Avstralija). Na ojačevalnik in analogno-digitalni vmesnik 
je bila povezana tudi referenčna Ag/Ag-Cl elektroda, to pa smo umestili v toraks ţivali. Z 
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izjemo diode in digitalnega vmesnika je bila celotna eksperimentalna postavitev umeščena 
v Faradayevo kletko. 
ERG elektrodo smo počasi pribliţevali očesu, dokler nismo na račun spremembe njenega 
potenciala zaznali stik z očesom, nato pa smo nastavili ustrezne parametre merjenja 
(frekvenčne filtre, čas vzorčenja, ojačanje, AC način). Posnetke smo merili in analizirali s 
programom LabChart 8 (ADInstruments, Avstralija). Preko istega programa smo tudi 
generirali vzorec draţenja, ki je krmilil gonilnik za diodo LEDD1b (Thorlabs, ZDA). Za 
draţenje smo uporabili kvadratne draţljaje z naraščajočo frekvenco (10 Hz, 20 Hz, 30 Hz, 
..., večinoma do 100 Hz, z dodatno meritvijo pri 200 Hz) pri konstantnem polovičnem 
delovnem ciklu (50% duty cycle) svetenja.  
Po začetni meritvi ali meritvah pri sobni temperaturi smo aplicirali tok na Peltierjev 
element in brali odčitke s termočlena, dokler oko ni doseglo ţelene temperature, nato pa 
smo zniţali tok (da je T ostala konstantna), in izvedli naslednjo meritev. Ta postopek smo 
ponavljali, dokler nismo pokrili določenega območja temperatur. Da bi preprečili prehitro 
izsušitev, smo sprva hladili oko, zatem pa ga segrevali. Poleg merjenja kotne in fuzijske 
frekvence (preko amplitude in valovne oblike elektroretinograma) v odvisnosti od 
temperature smo frekvenci za kontrolo merili tudi v odvisnosti od trajanja poskusa 
(odmiranje oz. izsuševanje očesa) in v odvisnosti od preteklega časa med meritvami 
(kontrola temne oz. svetle adaptacije). Obe kontroli sta pokazali zanemarljiv vpliv slednjih 
spremenljivk, z izjemo slabšanja odziva meritev po segretju na visoke temperature (zlasti 
nad 30 ℃) oz. dolgem trajanju eksperimenta, zaradi česar smo te posnetke izločili iz 
analize. 
3.2.2 Znotrajcelične meritve z ostro elektrodo 
  
3.2.2.1 Priprava ţivali in nastavitev elektrofizioloških poskusov 
Za znotrajcelične meritve z ostro elektrodo smo, podobno kot pri meritvah ERG, ţivalim 
(Triphosa dubitata, Dendrolimus pini, Noctua pronuba) najprej postrigli noge, krila in 
antene ter jih s čebeljim voskom imobilizirali in pritrdili na plastične nosilce različnih 
velikosti, ki smo jih pripravili iz 'tipsov' mikropipet. Ţival smo predhodno orientirali, da 
smo zagotovili kot 90˚ med vpadnim ţarkom (draţljajem) ter merilno elektrodo in 
omogočili optimalno trajektorijo le te v očesu. Po ustrezni orientaciji smo plastičen nosilec 
namestili na kovinski nosilec, na katerega je nameščena tudi referenčna Ag/Ag-Cl 
elektroda (premera 100 μm). Plastični nosilec z ţivaljo smo nato na kovinskem nosilcu 
orientirali tako, da je bilo oko na goniometru vedno v središču osi vrtenja. Nato smo v 
ţival vstavili referenčno elektrodo (najpogosteje v toraks ali sosednje oko) in s sveţo 
britvico ustvarili luknjo v oko (običajno premera nekaj 10 faset) in jo zatesnili s silikonsko 
tesnilno pasto. Nato smo ţival na kovinskem nosilcu namestili na goniometer, s pomočjo 
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ţarka iz monokromatorja pa smo oko orientirali v središče osi vrtenja goniometra, nato pa 
smo priključili referenčno elektrodo na predojačevalnik. 
Na goniometru je nameščen tudi piezo-električen mikromanipulator (Sensapex, Finska), ki 
smo ga nadzorovali s pripadajočim krmilnikom in omogoča vstavljanje mikroelektrode v 
oko. Mikroelektrode za znotrajcelične meritve smo pripravili na pullerju P-2000 (Sutter 
Instruments, ZDA) iz borosilikatnih kapilar (notranji premer 0,5 mm, zunanji premer 1,0 
mm). S polnilcem za mikroelektrode (ang. microloader) smo jih napolnili s 3 M KCl, ki 
omogoča prevajanje el. toka med konico mikroelektrode in Ag/Ag-Cl ţico na nosilcu. 
Nosilec je nameščen na mikromanipulatorju in je povezan na isti predojačevalnik kot 
referenčna elektroda ter elektroda za ozemljitev. Mikroelektrode so imele začetno upornost 
med 80 in 120 MΩ.  
Goniometer z mikromanipulatorjem in predojačevalnikom je nameščen na antivibracijski 
mizi, obdaja pa ga črna škatla, ki omejuje neţeljeno svetlobo in sluţi kot Faradayeva 
kletka. Predojačevalnik je povezan na ojačevalnik SEC-10LX (NPI, Nemčija), ki ima štiri 
načine delovanja (napetostni ojačevalnik, current clamp, voltage clamp, meritev upornosti 
elektrode), večinoma pa smo uporabljali zgolj prvega. SEC-10LX je naprej povezan na 
računalniško nastavljiv ojačevalnik/filter CyberAmp 320 (Molecular Devices, ZDA), ta pa 
vodi v analogno-digitalni pretvornik Micro-1401mkII (CED, Velika Britanija), ki omogoča 
ustvarjanje digitalnih in analognih draţljajev ter digitalno zapisovanje meritev. Posnetke 
smo zajemali s programom WinWCP (John Dempster, Univerza v Strathclydu, Velika 
Britanija). 
Ko smo pravilno nastavili vse naprave, smo s pomočjo lupe z mikromanipulatorjem 
vstavili mikroelektrodo v oko pod kotom, ki je omogočil optimalno pot mikroelektrode po 
mreţnici. Mikroelektrodo smo z mikromanipulatorjem vodili v globino očesa, do 
pribliţanja celici, nato pa smo izvedli penetracijo membrane (z hitrim izmeničnim tokom) 
in pričeli z znotrajceličnimi meritvami. Postopek smo ponavljali do stika s tapetumom ali 
clear zone-om na nasprotni strani očesa oz. do poloma elektrode (upad njene upornosti), 
medtem pa smo sproti orientirali oko, da smo zagotovili maksimalen odziv vsakega 
fotoreceptorja. 
3.2.2.2 Nastavitev za optično draţenje 
Laboratorijska nastavitev je temeljila na treh virih svetlobnih draţljajev, ki so si delili 
zaključni del optične poti (sive filtre, polarizator in teleskopski aparat) in so na oko vpadali 
iz iste smeri in pod istim kotom: v laboratoriju izdelan LED synth (Belušič in sod., 2016), 
ki v optično vlakno zbira svetlobo 21 LED diod z vrhovi emisije med 365 nm in 680 nm, s 
15-20 nm inkrementom, na ksenonski obločnici temelječ monokromator (B&M optik, 
Nemčija) z zaklopom (Thorlabs, ZDA) in zveznim gradientnim sivim filtrom (wedge) 
(Thorlabs, ZDA), katerega svetloba preko optičnega vlakna preide v začetek skupne 
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optične poti (v osi na oko vpadajočega ţarka), ter dinamični gonilnik za UV in belo LED 
diodo (Optoled, Cairn research, Velika Britanija) z optično povratno zanko z belo in UV 
diodo. Svetlobo diod v skupno optično pot preusmerja gibljiv periskop, svetloba LED 
synth-a pa vstopa preko zdruţevalca ţarkov (50:50 beam combiner tipa polka-dot), ki 
prepusti svetlobo v skupni optični osi, vertikalno prihajajočo svetlobo pa odbije v isti os. 
Naprej v optični poti so diskretni reflektivni sivi filtri (Melles Griot, Nizozemska; 






), s katerimi smo 
nadzorovali intenziteto vpadajoče svetlobe, ter nastavljiv polarizator (ročno ali z 
elektromotorjem vrtljiv polarizacijski filter OUV2500; Knight Optical, Vel. Britanija), s 
katerim smo nadzorovali polarizacijo svetlobe.  Ţarek nato preide v teleskopski aparat s 
tremi lečami (z ţariščno razdaljo 50 mm) in dvema zaslonkama, ki ţarek fokusira na 
površino očesa in omogoča nadzorovati širino vpadnega kota na oko (od 1,4˚ do 5,7˚). 
LED synth smo uporabljali predvsem za orientacijo in hitro karakterizacijo spektralne 
občutljivosti, zlasti za UV ali modre celice, ki so običajno nestabilne (hitro izgubijo stik z 
merilno elektrodo). V tem magistrskem delu nismo uporabili posnetkov, pridobljenih z 
draţenjem z LED synth-om. Belo in UV diodo smo uporabili za meritve informacijske 
kapacitete in ustvarjanje sinusnih draţljajev, saj sta zaradi sorazmernosti njune svetilnosti z 
gonilnim tokom omogočali natančno časovno definirane draţljaje, napajali pa smo ju z 
gonilnikom Optoled. Ksenonsko obločnico smo napajali z Optosource (Cairn, Velika 
Britanija), svetloba pa je vpadala v monokromator, katerega izmerjen FWHM je znašal 
pribliţno 12 nm. Iz monokromatorja je šel ţarek skozi zaslonko, ki smo jo nadzorovali z 
SC10 (Thorlabs, ZDA), ter skozi motoriziran graduiran sivi filter (ang. wedge), preko 
katerega smo z spreminjanjem transmitance pri ţarkih različnih λ zagotavljali izokvantno 
svetlobo (enako št. γ pri vseh λ). Monokromator, zaslonko, sivi filter (ang. wedge) ter 
polarizator smo nadzorovali računalniško, preko mikrokontrolerja Arduino. 
3.2.2.3 Intenzitetne krivulje receptorskega potenciala 
Zaradi nelinearnega ojačanja fotoreceptorjev (receptorski potencial ni linearen s količino 
absorbiranih γ) je bilo potrebno za meritve spektralne in polarizacijske občutljivosti pri 
vsaki celici najprej izmeriti intenzitetno krivuljo (Slika 8). 
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Slika 8: Intenzitetna krivulja celice 2-018 pri sovki (Noctua pronuba). Levo: surovi posnetki (a) iz programa 
WinWCP. Desno: graf napetostnega odziva v odvisnosti od intenzitete svetlobe (I) – intenzitetna krivulja (b). 
Kroţci predstavljajo meritve, krivulja pa je vstavljena Hillova funkcija, ki se prilega na podatke. 
Intenzitetna krivulja opisuje napetostni odziv (oz. receptorski potencial) celice v odvisnosti 
od intenzitete vpadne svetlobe oz. absorbiranih γ. Sledi prirejeni Hillovi funkciji (enačba 
5): 
  
     
 
  
      
      ... (5) 
Pri čemer je ∆V napetostni odziv celice, ∆Vmax maksimalen napetostni odziv celice, I 
intenziteta svetlobe (oz. količina absorbiranih γ), I50 intenziteta, ki doseţe polovičen 
napetostni odziv, n pa Hillov koeficient, ki opisuje naklon krivulje (Matić in Laughlin, 
1981). Intenzitetna krivulja nam omogoča, da meritve receptorskega potenciala pretvorimo 
v linearno mero količine absorbiranih γ. 
Intenzitetne krivulje smo merili pri valovni dolţini, pri kateri je imel FR najvišjo 
spektralno občutljivost (λmax). Izmerili smo jih z uporabo monokromatorja, motoriziranega 
sivega filtra (wedge) in zaslonke po vnaprej pripravljenem in računalniško nadzorovanem 
protokolu. Uporabili smo dvajset 300 ms bliskov z naraščajočo intenziteto v inkrementih 
po 0,2 (logI) od 0 (logI) do maksimalne vrednosti 4 (logI), med vsakim korakom pa sta 
pretekli 2 s. Nato smo v programu WinWCP (John Dempster, Univerza v Strathclydu, 
Velika Britanija) izmerili amplitudo receptorskega odziva in podatke vnesli v vnaprej 
pripravljene Excel-ove (Microsoft, ZDA) tabele. 
Za vsako celico, pri kateri smo merili spektralno in polarizacijsko občutljivost, smo nato v 
program Prism 8 (GraphPad, ZDA) vnesli podatke in na podlagi teh prilagodili Hillovo 
funkcijo. 
3.2.2.4 Spektralna občutljivost (SS)  
Spektralno občutljivost smo, tako kot intenzitetne krivulje, merili z uporabo 
monokromatorja, sivega filtra in zaslonke po vnaprej pripravljenem, računalniško vodenem 
protokolu. Začeli smo s 300 nm ţarkom, v korakih po 5 nm do 650 nm ter včasih tudi v 
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obratni smeri. Vsi ţarki so bili izokvantni. Draţljaji so bili dolgi 300 ms. Med vsakim 
korakom je pretekla 1 s. Amplitudo smo izmerili in odčitali v programu WinWCP, ter jo 
vnesli v Excelovo tabelo. Tam smo odčitke napetosti s pomočjo reverzne Hillove 
transformacije pretvorili v občutljivosti. 
3.2.2.5 Polarizacijska občutljivost (PS) 
Za meritev polarizacijske občutljivosti smo v optično pot vstavili polarizator, nato pa 
zagnali računalniško voden protokol, ki je sproţil dvajset 200 ms bliskov izbrane valovne 
dolţine (λmax), med vsakim bliskom pa je zavrtel polarizacijski filter za 18˚ (360˚/20). Med 
vsakim korakom je pretekla 1s. Amplitudo smo izmerili in odčitali v programu WinWCP, 
ter jo vnesli v Excelovo tabelo in pretvorili v občutljivost. 
3.2.2.6 Vpeti tok (current clamp) 
Ojačevalnik SEC-10LX smo preklopili na način vpetega toka (current clamp), 
kompenzirali upornost elektrode in nastavili 'offset' blizu mirovnega membranskega 
potenciala celice. Nato smo izvedli računalniško voden protokol (iSteps), ki je v celico 
preko ojačevalnika 100 ms brizgal električni tok od -0,5 nA do 0,8 nA, v korakih po 0,05 
nA, med vsakim korakom pa je pretekla 1 s. Med brizganjem toka pa je ojačevalnik hkrati 
meril membranski potencial, kar je omogočal 20 kHz preklop med brizganjem toka in 
merjenjem. V programu WinWCP, kamor so se podatki zapisovali, smo potem izmerili 
amplitudi toka in membranskega potenciala, na podlagi teh pa izračunali nazivno upornost 
celice (R). Časovne konstante smo izmerili tako ročno, kot z uporabo prilagajanja 
eksponentne funkcije napetostnim signalom v programu WinWCP. Protokol smo izvedli 
na treh celicah enega jamskega pedica. 
3.2.2.7 Meritve informacijske kapacitete s psevdonaključnimi draţljaji (GWN) 
Uporabili smo metodo, ki sta jo za oceno informacijske kapacitete ţuţelčjih 
fotoreceptorjev prvič vzpostavila Juusola in Hardie (2001a), v našem laboratoriju pa se je 
vzpostavila v okviru magistrskega dela Roka Janţe (2018). Postopek je podrobno opisan v 
članku (Juusola in Hardie, 2001a). Kot svetlobni draţljaj smo uporabili vnaprej pripravljen 
psevdonaključen Gaussov beli šum s pasovno širino 1-500 Hz (in enakomerno zastopanimi 
frekvencami), ki je bil vnaprej pripravljen v programu Matlab (MathWorks, ZDA) ter 
uvoţen v WinWCP.  
Za draţenje smo uporabili LED diodi, ki ju je poganjal Optoled – pri diodah je namreč 
svetilnost sorazmerna s tokom, ki teče skozi njih, kar omogoča zelo natančno in ponovljivo 
sestavo draţljajev v jakosti in časovnem poteku. Pri vsaki meritvi smo psevdonaključen 
šum predvajali 10x po 10 s. Pri posamezni celici smo protokol ponovili pri različnih 
intenzitetah, z namenom, da bi ugotovili vpliv intenzitete na informacijsko kapaciteto 
fotoreceptorjev. Začeli smo pri niţjih intenzitetah (logI = -3 do -2), s korakom 0,5 ali 1 
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logI, do višjih intenzitet (logI = -1 ali 0). Analizo smo opravili z lastnim programom v 
okolju Matlab. 
Kot omenjeno v Pregledu literature (2.2.3.), je razmerje signal-šum v ţuţelčjih 
fotoreceptorjih frekvenčno pogojeno, šum pa sovpada (korelira) s signalom. V teh primerih 
se uporablja generalizacija Shannon-Hartley-evega teorema (enačba 6), ki komunikacijski 
kanal obravnava kot skupek vzporednih in neodvisnih ozkopasovnih kanalov, 
kontaminiranih z belim šumom: 
   ∫     
 
 
   
    
    
        ... (6) 
Pri čemer je C informacijska kapaciteta,        
    
    
  pa količina informacije znotraj 
posameznega frekvenčnega pasu. Krivuljo SNR(f) se izračuna iz spektrov močnostne 
gostote signala [S(f)] in šuma [N(f)].  
Analiza se začne s povprečenjem posameznih odzivov, s katerim jih ločimo na 
komponento signala (So; povprečje), ki je skupna, in komponento šuma (No; odstopanja od 
povprečja), ki je značilna za vsak odziv. S Fourierjevo transformacijo pretvorimo So iz 
časovne domene v frekvenčno domeno – v t.i. spekter močnostne gostote signala [S(f)] (na 
x-osi so frekvence, na y-osi pa energija signala pri dani frekvenci). S Fourierjevo 
transformacijo posameznih No in povprečenjem dobljenih spektrov močnostne gostote 
dobimo [N(f)], spekter močnostne gostote šuma. Z deljenjem S(f)/N(f) dobimo SNR(f), 
torej SNR v frekvenčni domeni, s pretvorbo le tega z [log2(1+SNR)] in integriranjem po 
pasovni širini pa ugotovimo informacijsko kapaciteto (Cinf). 
3.2.2.8 Draţenje s sinusnimi draţljaji 
Sinusne draţljaje smo ustvarjali z LED diodama po vnaprej pripravljenih računalniško 
vodenih protokolih, ki so si avtomatsko sledili. Prvi je draţil po 5 s, z začetkom pri 1 Hz 
sinusnem draţljaju, z 1 Hz korakom do 10 Hz. Drugi je draţil po 1 s, z začetkom pri 10 Hz 
in 5 Hz korakom do 50 Hz. Tretji je draţil po 1 s, z začetkom pri 60 Hz in 10 Hz korakom, 
večinoma pa smo ga ustavili pri ~ 200 Hz. Zagotovljen je bil konstanten delovni cikel 
svetenja. Ker sta LED diodi najsvetlejši izmed svetlobnih virov, smo ju nastavili na 
intervalno bliskanje in s pomočjo sivih filtrov omejili intenziteto na pribliţno sredino 
intenzitetne krivulje, da bi preprečili saturacijo odziva. 
Z analizo stacionarne variance v WinWCP smo izmerili moč oz. varianco napetostnega 
odziva, ter na podlagi te izmerili fuzijsko frekvenco (fc), t.j. frekvenco, pri kateri moč 
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3.3 SVETLOBNA MIKROSKOPIJA 
 
3.3.1 Priprava rezin očesa in slikanje 
 
Oči osebkov jamskega pedica smo s pomočjo britvic in škarij za preparacijo izolirali iz 
ţivali in odstranili pripadajočo glavino kapsulo. Nato smo jih fiksirali v raztopini 3,5 % 
glutaraldehida, 4 % formaldehida in 0,1 M Na-kakodilatnega pufra s pH 7,2. Po treh urah 
smo jih sprali z Na-kakodilatnem pufrom (6x po 15 minut) ter jih ponovno fiksirali v 
raztopini 1 % OsO4 in 0.1 M Na-kakodilatnega pufra v temi pri 5 ℃. Po 90 minutah smo 
jih ponovno sprali s kakodilatnim pufrom (2x po 10 minut) in destilirano vodo (3x po 10 
minut). Nato smo očesa dehidrirali v naraščajoči alkoholni vrsti (50 %, 70 %, 80 %, 90 % 
in 100 % etanol; po deset minut) ter pripravili za vklapljanje v smolo v vrsti 
etanol:propilen oksid (3:1, 1:1, 1:3; po 15 minut), nato pa še v čistem propilen oksidu (2x 
po 15 minut).  
Nato smo preparate vklopili v smolo Spurr (Sigma EM0300, Sigma, ZDA) z naraščajočo  
vrsto propilen oksid:Spurr (3:1, 1:1, 3:1; po tri ure, potem pa preko noči), ter jih naslednjih 
24 ur pustili v smoli, nato pa smo smolo s preparatom vlili v modelček. Po 24 urah, ko se 
je smola strdila, smo z britvico odstranili smolo okoli očesa, nato pa na ultramikrotomu 
(Leica UTC, Nemčija) oko prečno razrezali na poltanke rezine z diamantnim noţem 
(Histo, Diatome, Švica), jih prenesli na z L-polilizinom prekrita objektna stekelca ter jih 
pobarvali z barvilom Azur II (Sigma, ZDA) – barvanje po Richardsonu. Nato smo jih 
pokrili s krovnimi stekelci ter opazovali in slikali pod mikroskopom AxioImager Z1 
(Zeiss, Nemčija). 
3.3.2 Analiza slik mikroskopskih preparatov očesa 
 
Slike v formatu zvi smo procesirali in analizirali s programom Fiji (Schinidelin in sod., 
2012), anotirali pa smo jih v programu InkScape (Harrington in sod., 2004), ki smo ga 
uporabili tudi za pripravo shem in grafov.  
Slike strukture očesa smo v programu Fiji obrezali in jim dodali merilo, nato pa smo jih 
uvozili v InkScape, kjer smo jih anotirali. Za analizo strukturnih lastnosti omatidijev 
(površino omatidijev in rabdomov) smo uporabili funkcijo prostoročnega risanja črt, 
program pa je izpisal površino izbora. To smo ponovili na 10-20 omatidijih v vsaki izmed 
ravnin, kjer so bili prisotni, odvisno od razpoloţljivega števila. Podatke smo nato izvozili v 
Excel, kjer smo jih tudi statistično obdelali (povprečje, standardna deviacija) in ustvarili 
grafe.  
 46 
Vršnik J. Funkcionalne lastnosti mreţnice jamskega pedica (Triphosa dubitata). 
   Mag. delo. Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, Študij molekulske in funkcionalne biologije, 2020  
  






4.1.1 Vpliv temperature na hitrost vida Philireme transversata in Alcis repandata 
 
Izmerili smo odvisnost amplitude ERG (variance signala) od frekvence bliskanja z LED 
svetilko pri različnih temperaturah. Merili smo kotno (fc) in fuzijsko (ff) frekvenco 
elektroretinograma pri odzivu na modre kvadratne draţljaje (bliske). Kotna frekvenca (fc) 
predstavlja frekvenco bliskov, pri kateri varianca povprečenega odziva upade na 50 % 
maksimalne oz. začetne variance (pri 10 Hz draţenju). Kotno frekvenco smo določili s 
prileganjem eksponentne krivulje v začetnem, strmejšem delu krivulje (primer na Sliki 9). 
Iz enačbe eksponentne krivulje smo izračunali napovedano fc na ~ 0,5 Hz natančno. 
Fuzijska frekvenca (ff) predstavlja frekvenco bliskov, pri kateri ni več mogoče razločiti 
posameznih odzivov ali pa se njihova frekvenca ne ujema s frekvenco draţenja. Fuzijsko 
frekvenco smo določili ročno (s pregledom posnetkov) ter z uporabo meritve amplitude s 
funkcijo cyclic measurements (LabChart8), določili pa smo jo kot vmesno vrednost med 
zadnjim posnetkom, pri katerem so posamezni odzivi še razločljivi, ter naslednjim 
posnetkom, natančnost meritev je zato ~ 5 Hz (zaradi 10 Hz korakov). 
 
 
Slika 9: Varianca napetostnega odziva v odvisnosti od frekvence draţenja. Grafa prikazujeta zaporedni 
meritvi pri dveh posameznih temperaturah na Alcis repandata. Meritve naprej od ravni šuma so izločene 
(zaradi preglednosti in prileganja eksponentne krivulje). 
Nivo šuma smo določili z zaporednimi meritvami signala ob tako visokih frekvencah 
draţenja, pri katerih se varianca odziva ni več spremenila. Tedaj ga določata le šum 
meritve in fiziološki šum (termični, nevralni, primesi elektromiograma), primerjava med 
grafoma pri 21 ℃ (9a) in 30 ℃ (9b) pa nakazuje, da nivo šuma narašča s temperaturo. 
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Zlasti pri višjih temperaturah (npr. 9b) smo opazili, da se odziv zmanjšuje z dvema 
stopnjama: pri nizkih frekvencah (< 50 Hz) pada hitreje, kot pri višjih (>70 Hz) 
frekvencah. V srednjem frekvenčnem območju (~ 40 – 60 Hz) se odziv lahko celo nekoliko 
povečuje s frekvenco draţenja; ta pojav je opazen zlasti pri višjih temperaturah. Prehodno 
naraščanje in počasnejši upad odziva pri visokih frekvencah lahko razloţimo s 
frekvenčnim optimumom LMC internevronov, ki delujejo kot frekvenčni filtri in se 
odzivajo zgolj na višje frekvence, zaradi česar jih selektivno ojačajo v elektroretinogramu 
(visokofrekvenčen signal LMC predstavlja dodatno komponento v ERG). Pri niţjih 
temperaturah (zlasti pod 20 ℃ ) se je na podatke prilegala posamezna eksponentna 
krivulja, pri višjih temperaturah (zlasti nad 25 ℃) pa je selektivno ojačanje frekvenčnega 
pasu (~ 40 – 60 Hz) povzročilo prehod na drugo eksponentno krivuljo. 
Slika 10 prikazuje zbrane podatke fuzijskih in kotnih frekvenc v odvisnosti od temperature 
očesa pri obeh eksperimentih (Philireme transversata, Alcis repandata). Za ff je pri obeh 
vrstah značilno razmeroma linearno naraščanje do pribliţno 30 ℃ in nadaljnji upad ff. 
Podobno temperaturno odvisnost izkazujejo tudi kotne frekvence, vendar je njihova 
temperaturna odvisnost nekoliko šibkejša. K varianci kotnih frekvenc najverjetneje 
prispeva tudi začetna amplituda odziva, morda pa tudi nenatančnost meritve na podlagi 
prileganja eksponentnih krivulj. Kaţe, da je kotna frekvenca manj zanesljiva cenilka 
temperaturne odvisnosti. Na podlagi dobljenih rezultatov sklepamo, da očesa preučenih 
vešč izkazujejo fiziološki optimum delovanja med pribliţno 20 in 30 ℃, medtem ko 




(se nadaljuje na naslednji strani) 
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Slika 10: Meritve fuzijske (a, c) in kotne (b, d) frekvence v odvisnosti od temperature očesa. Natančnost 
meritve fuzijske frekvence je ± 5 Hz, natančnost meritve kotne frekvence je ± 0,5 Hz. Trendni črti fuzijskih 
frekvenc opisujeta polinoma 3. stopnje, trendni črti kotnih frekvenc pa opisujeta polinoma 2. stopnje. 
4.1.2 Spektralne in polarizacijske občutljivosti fotoreceptorjev 
 
Z ostro mikroelektrodo smo uspeli izmeriti spektralno občutljivost fotoreceptorjev v 
mreţnici treh vrst vešč. Relativna spektralna občutljivost predstavlja kvantno učinkovitost 
(QE) oz. absorbanco fotoreceptorske celice v odvisnosti od valovne dolţine svetlobe, 
normalizirano na maksimalno QE (izokvantnih draţljajev različnih λ). Spektralne 
občutljivosti smo pretvorili iz napetostnih odzivov preko intenzitetnih krivulj (s 
transformacijo s Hillovo funkcijo) pri vsaki celici. Slika 11 predstavlja spektralno 
občutljivost fotoreceptorjev, iz katerih smo uspeli snemati v mreţnici jamskega pedica (a) 
in borovega veščeca (b). Slika 12 predstavlja spektralno občutljivost fotoreceptorjev v 
mreţnici trsne sovke, in sicer v običajni mreţnici (a) in v predelu dorzalnega obroča 
(DRA)(b).  
Vrednostim spektralne občutljivosti smo prilagodili funkcijo spektralne občutljivosti 
(enačba 7), ki poleg obeh absorpcijskih vrhov (α in β) rodopsina upošteva še učinke 
samosenčenja (glej 2.3.3.), po Stavenga in sod. (2000): 
      
                    
                             
  
    
       
    ... (7) 
Pri čemer je S(λ) relativna spektralna občutljivost pri valovni dolţini λ, A(λ) absorbanca 
pri valovni dolţini λ  λmax vrh absorbančne oz. spektralne krivulje  η faktor valovnega 
vodnika, C0 koncentracija vidnega pigmenta  L dolžina rabdoma oz. rabdomere  in αR 
molekulski absorbančni koeficient rodopsina. 
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Vse prikazane celice so imele vrh v zelenem delu spektra. Spadajo v spektralno homogeni, 
prevladujoči razred fotoreceptorjev vešč, torej najbrţ v razred SVF, z izjemo celic iz 
dorzalnega obroča. Izmerili smo tudi nekaj napetostnih odvisnosti fotoreceptorjev z 
maksimalno spektralno občutljivostjo v modrem ali UV, vendar pa zaradi nestabilnosti teh 
celic nismo uspeli izmeriti intenzitetne odvisnosti receptorskega potenciala. 
Fotoreceptorji jamskega pedica imajo vrh spektralne krivulje (λmax) pri ~ 505 nm, 
fotoreceptorji borovega veščeca imajo λmax pri ~ 525 nm, fotoreceptorji trsne sovke v DRA 
imajo λmax pri ~ 515 nm, v običajni mreţnici pa pri ~ 515 nm (ker pa je bila meritev v 
običajni mreţnici izvedena zgolj na dveh celicah, je slednja vrednost manj zanesljiva). 
Rezultati meritev spektralnih občutljivosti v DRA trsne sovke nakazujejo, da pri veščah 
tudi v DRA prevladujejo fotoreceptorji z 'zelenim' rodopsinom (t.j. rodopsinom z λmax v 
zelenem delu spektra vidne svetlobe).  
Opazili smo tudi razlike v širini spektralne krivulje oz. FWHM (ang. full width at half 
maximum), ki so lahko posledica razlik v dolţini rabdomov (zaradi učinka samosenčenja), 
različnih izotipov molekul opsina ali pa različne velikosti vzorca (n) v navezavi z 
variabilnostjo spektralnih krivulj posameznih celic (zlasti na račun eksperimentalne 
napake). Pri jamskemu pedicu  FWHM znaša ~ 135 nm (427,5 – 562,5 nm), pri borovemu 
veščecu pa ~ 137 nm (445 – 582 nm). Pri trsni sovki FWHM v DRA znaša ~ 142,5 nm 
(433 – 577,5 nm), v običajni mreţnici pa zgolj ~ 120 nm (455 – 575 nm), kar je morda 
zlasti posledica majhnega vzorca (n = 2). 
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Slika 11: Spektralni občutljivosti fotoreceptorjev v običajnem delu mreţnice (izven DRA) pri (a) jamskemu 
predicu (Triphosa dubitata) in (b) borovem veščecu (Dendrolimus pini). Polna krivulja je model absorbance 
rodopsina, korigiran za učinek samosenčenja. Pokončne črte predstavljajo standardno napako.  
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Slika 12: Spektralni občutljivosti fotoreceptorjev trsne sovke (Noctua pronuba) v običajnem delu mreţnice 
(a) in v predelu dorzalnega obroča (b). Polna krivulja je model absorbance rodopsina, korigiran za učinek 
samosenčenja. Pokončne črte predstavljajo standardno napako.  
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Polarizacijska občutljivost (PS) predstavlja razmerje med QE fotoreceptorja v osi 
maksimalne absorpcije γ in osi minimalne absorpcije γ. Meritve smo iz napetostnih 
odzivov preko transformacije z intenzitetno krivuljo pretvorili v polarizacijsko 
občutljivost. Celice v glavnem delu mreţnice so imele pri vseh veščah zelo nizko 
polarizacijsko občutljivost. Polarizacijska občutljivost pri borovem veščecu je znašala 1,8 
± 0,5 (μ ± σ; N = 6), pri jamskem pedicu 1,6 ± 0,4 (μ ± σ; N = 5). Polarizacijska 
občutljivost pri trsni sovki je znašala 1,65 ± 0,05 (N = 2) v običajni mreţnici ter 5,8 ± 1,9 
(μ ± σ; N = 8) v predelu dorzalnega obroča (DRA). Z linearno regresijo je bila ugotovljena 
blaga pozitivna korelacija med PS in FWHM (r = 0,44). Preglednica 1 vsebuje meritve 
posameznih celic v predelu dorzalnega obroča trsne sovke (Noctua pronuba). Slika 13 
prikazuje prilegle funkcije cos
2
(υ), na podlagi katerih smo določili υmax (a), ter ravnino 
(υmax) in jakost maksimalne polarizacijske občutljivosti (b). 
 
Preglednica 1: Polarizacijske občutljivosti v DRA trsne sovke. FWHM predstavlja širino spektralne krivulje 
(do polovične kvantne učinkovitosti). υmax predstavlja kot maksimalne polarizacijske občutljivosti.    
Celica 2-001 2-005 2-009 2-012 2-015 2-018 2-026 2-031 
PS 4,5 8 3,5 8 5,6 3,2 7,2 5 
FWHM (nm) 95 110 70 160 160 135 130 / 




Slika 13: Polarizacijska občutljivost v predelu dorzalnega obroča trsne sovke (Noctua pronuba). Levo: 
Odvisnost receptorskega potenciala od kota polarizatorja (a), prikazane so prilegle funkcije cos
2
(υ). Desno: 
Graf PS in υmax (b). Opombe: barve med grafoma ne sovpadajo; v ravnini 0˚/180˚ sta podatka dveh celic z 
enakima PS.  
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4.1.3 Pasivne električne lastnosti fotoreceptorjev jamskega pedica 
 
Na enem osebku jamskega pedica (Triphosa dubitata) smo z uporabo načina vpetega toka 
(ang. current clamp) in injekcijo stopnjevanih tokovnih pulzov na treh fotoreceptorskih 
celicah izmerili pasivne električne lastnosti, in sicer časovne konstante (τ) in nazivne 
upornosti (R) pri različnih jakostih vpetega toka (Slika 14). Iz τ in R smo izračunali tudi 
napovedano kotno frekvenco (fc) membrane in nazivno kapacitivnost membrane (Cm). 
Način vpetega toka za razliko od načina vpete napetosti (ang. voltage clamp) ne 
kompenzira tokov v celici preko povratne zanke, temveč zgolj vbrizga določeno količino 
toka v celico. Zato je upornost (R), ki smo jo izmerili z deljenjem membranskega 
potenciala (oz. vrednosti h kateri je ta konvergiral med vbrizganjem toka) z jakostjo toka, s 
katero smo vpeli membrano, zgolj nazivna upornost in ni enaka dejanski upornosti oz. 
prevodnosti fotoreceptorske membrane, saj ne upošteva rezidualnih tokov v celici, ki se 
prištevajo ali odštevajo k dejanskemu toku v celici (rezidualni tokovi imajo lastne in 
neodvisne napetostne odvisnosti, zlasti na račun sprememb ionske gonilne napetosti). S 
predpostavko, da so rezidualni tokovi bistveno šibkejši kot vpeti tok, pa lahko sklepamo, 
da je izmerjena nazivna upornost pribliţno enaka dejanski upornosti, na podlagi te pa lahko 
torej sklepamo o prisotnosti napetostno občutljivih kanalčkov (npr. Kv). 
Preglednica 2 prikazuje izmerjene pasivne električne lastnosti treh celic (časovna konstanta 
kapacitivnega toka nabijanja celice, povprečna nazivna upornost) in izračunano 
napovedano kotno frekvenco membrane. Slika 14 prikazuje surove posnetke v programu 
WinWCP (a) ter grafa, ki prikazujeta napetostni odziv celice v odvisnosti od vbrizganega 
toka (b) in nazivno upornost v odvisnosti od napetostnega odziva celice (c). 
Preglednica 2: Pasivne električne lastnosti fotoreceptorjev jamskega pedica. Časovne konstante nabijanja so 
bile izmerjene ročno pri posamezni vrednosti vpetega toka za depolarizacijo (0,25 nA) in posamezni 
vrednosti za hiperpolarizacijo (-0,25 nA). Iz časovne konstante nabijanja pri depolarizaciji smo izračunali 












celica 1-009 8,4 6,0 26,5 190,0 16,6 
celica 1-027 8,5 5,5 28,9 142,8 14,8 
celica 1-048 2,7 2,2 72,3 89,9 6,6 
 
Zaradi metode merjenja (znotrajcelično snemanje z ostro elektrodo) tudi izmerjena 
upornost celice verjetno niţja kot dejanska upornost celice v nativni (nemoteni) obliki, 
zlasti v primeru slabše penetracije celice z elektrodo, kar na primer nakazuje relativno 
nizka upornost celice 1-048 (zlasti z upoštevanjem dejstva, da ima ta skoraj enako nazivno 
kapacitivnost kot celica 1-009 – glej tudi preglednico 3). 
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Slika 14: Meritev pasivnih električnih lastnosti celice v načinu current clamp. (a) Surovi posnetki iz 
programa WinWCP – vbrizgan tok (levo), napetostni odziv (desno). (b) Membranski potencial treh celic v 
odvisnosti od vpetega toka. (c) Nazivna upornost celic v odvisnosti od napetostnega odziva celic – z linearno 
regresijo je bila ugotovljena negativna korelacija R(∆V) pri celici 9 (r = -0,62) in celici 27 (r = -0,68) in 
pozitivna korelacija pri celici 48 (r = 0,76).   
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Slika 15 prikazuje odvisnosti časovnih konstant napetostnega odziva na kapacitivni tok pri 
nabijanju (τC; desno) in relaksaciji (τR; levo) od končnega napetostnega odziva celice za 
vse tri posamezne celice. Slika 16 prikazuje odvisnosti normaliziranih in povprečenih 
časovnih konstant (τC in τR) vseh treh celic od vpetega toka. 
 
 
Slika 15: Časovne konstante v odvisnosti od napetostnega odziva celice na vpeti tok. Levo so časovne 
konstante relaksacije (τR), desno so časovne konstante nabijanja membrane (τC).  
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Slika 16: Povprečne normalizirane časovne konstante nabijanja (levo) in relaksacije (desno). Z linearno 
regresijo je bila ugotovljena negativna korelacija pri τc(I) (r = -0,78) in τR(I) (r = -0,63), ki je še posebej 
izrazita pri depolarizaciji. 
Iz izračunanih kotnih frekvenc (Preglednica 2) je moč sklepati, da je električna hitrost 
membrane dejavnik, ki omejuje hitrost odziva celice (glej tudi sliko 10 in preglednico 4).   
Primerjava τ (zlasti τC) pri hiperpolarizirajočem in depolarizirajočem toku (glej 
preglednico 2, sliko 15, sliko 16) nakazuje na napetostno odvisnost prevodnosti (višja 
upornost pri hiperpolarizaciji in niţja ob depolarizaciji). Časovna konstanta membrane (τ) 
je odvisna od kapacitivnosti, ki se med meritvijo najbrţ ne spreminja, in od membranske 
upornosti (oz. prevodnosti), ki pa jo hitro uravnavajo napetostno odvisni kanali. Zato 
menimo, da je τ dobra cenilka za upornost membrane. 
Preglednica 3 prikazuje povprečne časovne konstante (τC in τR), izračunane s prilagajanjem 
eksponentne funkcije napetostnemu signalu,  in povprečne izmerjene nazivne upornosti 
membrane. Povprečja so bila vzeta preko celotnega razpona vpetega toka. Na podlagi 
srednje vrednosti med τC in τR ter povprečno Rm smo izračunali nazivno kapacitivnost 
membrane (po enačbi 3), na podlagi te pa smo izračunali še efektivno površino 
fotoreceptorskih celic. Nazivne kapacitivnosti celic (zlasti 1-009 in 1-048) nakazujejo na 
relativno homogenost v zgradbi vseh treh celic. Sklepamo, da je k razlikam v nazivni 
upornosti prispevala predvsem razlika v kvaliteti penetracije celice z ostro elektrodo. 
Preglednica 3: Kapacitivnost in efektivna površina celic. Časovne konstante so bile izmerjene avtomatizirano 
pri vseh vrednostih (zaradi česar so morda nekoliko podcenjene v primerjavi z ročnim merjenjem) in 
povprečene. Kapacitivnost smo izračunali iz povprečne upornosti in srednje vrednosti obeh časovnih 
















celica 1-009 4,8 4,5 190,0 24,3 2430 
celica 1-027 5,4 4,2 142,8 34,2 3420 
celica 1-048 2,4 2,0 89,9 24,9 2500 
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4.1.4 Analiza variance in informacijska kapaciteta fotoreceptorjev jamskega pedica  
 
Z draţenjem s psevdonaključnim belim šumom (GWN) in sinusoidnimi draţljaji smo 
grobo ocenili informacijsko kapaciteto fotoreceptorjev. 
4.1.4.1 Ocena informacijske kapacitete preko psevdonaključnih draţljajev (GWN) 
Povprečna informacijska kapaciteta je znašala 71 bit/s ± 3 bit/s (μ ± σ; N = 21). Povprečna 
kotna frekvenca je znašala 11,5 Hz ± 3,3 Hz (μ ± σ; N = 21). Slika 17 prikazuje povzetek 
analize v Matlabu na celici 1-009.  Z linearno regresijo podatkov Cinf pri posamičnih 
intenzitetah (merjenih s količino vstavljenih sivih filtrov v optični poti ţarka) je bilo 
opaţena zanemarljiva negativna korelacija (r = -0,18) Cinf v odvisnosti od I, kar bi lahko 
predstavljalo učinke saturacije odziva, zaradi majhne variance in nezanesljivosti ocene Cinf 
naših meritev (glej naslednji odstavek) pa je najverjetneje zgolj artefakt. 
 
Slika 17: Povzetek meritve informacijske kapacitete s psevdonaključnimi draţljaji na celici 1-009 z 
atenuacijo intenzitete. Slika prikazuje grafa spektrov močnostne gostote šuma (modro) in signala (rdeče)(a) 
ter SNR (b). Količine so prikazane v frekvenčni domeni. Opazno je SNR, ki je manjše od 1, kar je razvidno 
tudi iz spektrov močnostne gostote. Prikazana in izpisana je tudi kotna frekvenca signala (roza pika). 
Meritve Cinf so po celotni pasovni širini izkazale SNR < 1. Zaradi relativno nizkega števila 
ponovitev pri vsaki meritvi domnevamo, da smo podcenili informacijsko kapaciteto 
nizkofrekvenčnih odzivov, zaradi pasovne širine draţljaja (500 Hz), ki je bistveno širša od 
pasovne širine fotoreceptorjev jamskega pedica (fc = 17,6 Hz ± 2,4 Hz; ff  ~ 60 Hz), pa so 
poročale laţno pozitivno Cinf, saj ima širok frekvenčni pas z nizkim SNR primerljiv 
prispevek kot krajši pas (dejanska pasovna širina fotoreceptorjev) z višjim SNR. Prispevek 
laţno pozitivnega frekvenčnega pasu je bil najverjetneje poglavitni prispevek k SNR, kar 
dokazuje tudi zelo nizka standardna deviacija, zlasti z upoštevanjem da so bile meritve 
narejene na različnih celicah, osebkih in v širokem intenzitetnem razponu (logI od -3 do 0; 
torej od 0,001 Imax do Imax). 
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4.1.4.2 Ocena informacijske kapacitete preko sinusoidnih draţljajev 
Zaradi nezanesljivih rezultatov pri merjenju informacijske kapacitete z belim šumom smo 
za ad hoc analizo informacijske kapacitete oz. predvsem analizo moči signala in razmerja 
SNR uporabili posnetke receptorskih odzivov na sinusne draţljaje, ki smo jih prvotno 
uporabili kot znotrajcelične meritve za oceno kotne frekvence (fc) oz. hitrosti celic. 
Preglednica 4 prikazuje zbrane podatke analize odziva na sinusoidne draţljaje. 
Preglednica 4: Informacijska kapaciteta in kotne frekvence, pridobljene s sinusoidnimi draţljaji. 
Posnetek 
fc 
do 10 Hz 
(Hz) 
fc 
nad 10 Hz 
(Hz) 
Inf. kap. 
do 50 Hz 
(bit/s) 
Maksimalna varianca 









celica 1-048 3,8 17,4 133,6 24,09 0,3 















celica 3-023 1,9 20 80,4 7,275 0,5 
 
Povprečna kotna frekvenca (fc) v pasu 1-10 Hz znaša 2,4 Hz ± 0,7 Hz (μ ± σ), fc v pasu 10-
50 Hz znaša 17,6 Hz ± 2,4 Hz (μ ± σ). Povprečna informacijska kapaciteta, izmerjena z 
analizo variance sinusnih draţljajev znaša 74,4 ± 36,2 bit/s (μ ± σ), izračunano s privzeto 
pasovno širino 50 Hz. Količina je primerljiva s informacijsko kapaciteto, ki smo jo izmerili 
z GWN, vendar pa ima bistveno višjo varianco. 
Kotne frekvence smo izračunali podobno, kot pri meritvah ERG v odvisnosti od 
temperature (glej 4.1.1.). V programu WinWCP (funkcija Waveform measurement) smo z 
analizo nestacionarne variance določili moč (oz. varianco) signala pri odzivu na sinusoidne 
draţljaje z naraščujočo frekvenco (Slika 18c), meritvam prilagodili eksponentno funkcijo, 
ter na podlagi te izračunali frekvenco, pri kateri varianca pade na polovično vrednost. 
Omenjeno smo ločeno izvedli za draţljaje 1-10 Hz (Slika 18a) in za draţljaje od 10 Hz 
dalje (Slika 18b), zaradi različno velikih korakov in različne strmine eksponentne funkcije.  
Izračunane fc se ujemajo z fc, ki smo jih izmerili iz elektroretinogramov (glej sliko 10), 
zlasti s Philireme transversata, ki je bliţnja sorodnica jamskega pedica, in z upoštevanjem 
temperature očesa pri znotrajceličnih meritvah (21 ℃). Na meritve sta se prilegali dve 
eksponentni funkciji (ali več) v različnih frekvenčnih pasovih, s prvim prevojem pri ~ 10 
Hz (1-10 Hz) z drugim prevojem pri ~ 25 Hz (10-25 Hz) in naslednjim prevojem pri ravni 
šuma (~ 60 Hz). Omenjeno velja predvsem za celici 1-048 (glej slike 18a, 18b, 18c) in 1-
056, z določeno mero variacije pri ostalih celicah. 
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 Slika 18: Analiza variance signala pri sinusoidnem draţenju pri celici 1-048 v pasu draţenja 1-10 Hz (a) in 
10-50 Hz (b), s prilagojenima eksponentnima funkcijama (črtkane črte). Varianca signala odziva na celoten 
frekvenčni razpon draţljajev (c), od 60 Hz dalje je vidna raven šuma. Na frekvenčnem pasu od 1-50 Hz 
transformirana varianca signala odziva (d), na podlagi katere smo preko enačbe 6 s prileganjem polinoma in 
integracijo ocenili informacijsko kapaciteto. Površina integrala je znašala 133,6 bit/s. 
Varianco signala odziva smo uporabili tudi za oceno SNR pri odzivih na nizkofrekvenčne 
draţljaje, posledično pa tudi za pribliţno oceno informacijske kapacitete na podlagi 
sinusoidnih draţljajev. Moč šuma smo ocenili kot varianco odziva pri visokih frekvencah 
(>60 Hz), na podlagi te pa izračunali SNR pri vsaki meritvi (pri vsaki diskretni frekvenci), 
ter ga transformirali (Slika 18d) in integrirali po enačbi 6 v arbitrarno določenem območju 
1-50 Hz. Dobljena površina log2(1+SNR(f)) predstavlja oceno informacijske kapacitete. 
Izračunane ocene za vse celice so v preglednici 4. 
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Ker pa je predpostavka konstantne moči šuma močna posplošitev, med drugim tudi ker je 
količina električnega šuma sorazmerna s faktorjem ojačanja (Saari in sod., 2017), smo z 
analizo nestacionarne variance v programu WinWCP preverili SNR nekaterih izbranih 
frekvenc draţenja, ter primerjali variabilnost odziva pri posameznih frekvencah, da bi bolj 
natančno ocenili moč šuma in njeno frekvenčno odvisnost, ter presodili ustreznost analize 
variance odzivov na sinusne draţljaje kot mero za informacijsko kapaciteto. Ugotovili 
smo, da je varianca začetnega odziva (1 Hz) precenjena za 20 % – 50 % (zgolj na podlagi 
območja, ki smo ga določili za merjenje, zaradi vpliva kratkoročne LA).  
S primerjavo variance odzivov na posamezne bliske smo ugotovili, da je SNR, izračunano 
na podlagi primerjave variance posameznih odzivov, 3-4x niţje od ocene na podlagi 
konstantne ravni šuma, kar zniţa log2(1+SNR(f)) za pribliţno 1-2, iz česar sledi, da so 
ocene Cinf v preglednici 4 nekoliko precenjene (~ 25 %). Maksimalna amplituda signala 
(pri 2 Hz draţljaju) znaša 13 mV, kar predstavlja odklon izven linearnega območja 
kodiranja kontrasta (~ 3-4 mV), zaradi česar morda sinusoidno draţenje (tako kot 
naturalistični draţljaji) inherentno preceni Cinf. 
4.1.4.3 Analiza variance receptorskega potenciala  
Za analizo variance receptorskega potenciala smo uporabili meritve intenzitetnih krivulj 
štirih celic. Analizirali smo stacionarno varianco, uporabili smo program WinWCP 
(funkcija Waveform measurement). Slika 19 prikazuje intenzitetne krivulje (a) in varianco 
napetostnega odziva v odvisnosti od intenzitete (b). Celice so na različnih delih 
intenzitetnega delovnega območja (zlasti celica 2-9). Varianco membranskega potenciala 
smo izmerili na sredini makroskopskega odziva na svetlobni pulz v razponu 200 ms. 
Varianca signala kaţe izrazito odvisnost od intenzitete draţenja. V skrajnem spodnjem 
območju krivulje, brez odziva (ob MMP), je varianca membranskega potenciala izrazito 
nizka in odraţa termični in instrumentacijski šum; spontanih kvantnih sunkov v mraku 
praktično ni opaziti. V spodnjem delu intenzitetne krivulje varianca membranskega 
potenciala raste pribliţno linearno z napetostnim odzivom. Od sredine proti vrhu 
intenzitetne krivulje varianca membranskega potenciala izrazito naraste. Na vrhu 
intenzitetne krivulje (ob saturaciji napetostnega odziva) varianca membranskega potenciala 
izrazito upade.  Fototransdukcija depolarizira celico, kar povzroči padec ionske gonilne 
napetosti (ang. self-shunting) in zato zmanjšanje amplitude posameznih kvantnih sunkov, 
kar v kombinaciji s povečanjem njihovega števila na račun visoke intenzitete močno zgladi 
signal (receptorski potencial). Pri skrajni jakosti draţenja, nad saturacijo odziva, varianca 
zopet raste, tokrat zaradi počasnega upadanja membranskega potenciala med samim 
odzivom na svetlobni draţljaj, ki najbrţ odraţa refraktarnost vse večjega števila mikrovilov 
zaradi velikega števila absorbiranih fotonov. 
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Slika 19: Varianca receptorskega potenciala v odvisnosti od intenzitete draţenja. Zgoraj: Intenzitetne krivulje 
štirih celic – receptorski potencial v odvisnosti od intenzitete (a), spodaj: varianca na sredini  
makroskopskega odziva celice (glej sliko 8) pri vsakem izmed posnetkov (b), merjena v razponu 200 ms.  
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4.2 SVETLOBNA MIKROSKOPIJA 
 
Pripravili smo serijske prečne poltanke rezine oči jamskega pedica, ki smo jih zajeli z 1 μm 
ločljivostjo v z-osi. Posebej smo analizirali dioptrični aparat in rabdome v glavni mreţnici 
ter posebej še rabdome v dorzalnem obroču. 
 
4.2.1 Strukturne lastnosti in posebnosti očesa jamskega pedica 
 
4.2.1.1 Dioptrični aparat, clear zone in pupilarni mehanizem 
Slika 20 prikazuje dioptrični aparat (zlasti KS) na štirih globinah pri 400x povečavi. 
Opazni so kristalni stoţci in pigmentne granule obeh tipov pigmentnih celic, zlasti v 
skrajno distalnem delu CZ (globini 64 μm in 80 μm). Slika 21 prikazuje distalni del CZ na 
dveh globinah pri 400x povečavi. V tem delu so opazna telesa in jedra sekundarnih 
pigmentnih celic in glia celice v relativno urejeni (heksagonalni) razporeditvi. Slika 22 pri 
400x povečavi prikazuje proksimalni del CZ, ki je v tem delu prosojen (sekundarne 
pigmentne celice brez pigmentnih granul), opazni pa so distalni izrastki fotoreceptorskih 
celic (morda rabdomi). 
Slika 20: Kristalni stoţci in pupila. Preko tanjšanja kristalnih stoţcev (modro) v globinskem profilu je 
razvidna njihova stoţčasta oblika, iz razlike v debelini KS v središču in periferiji pa je razvidna sferičnost 
očesa. Poleg kristalnih stoţcev iz štirih Semperjevih celic (globina 32 μm) so razvidne pigmentne granule 
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primarnih in sekundarnih pigmentnih celic, ki omogočajo t.i. pupilarni mehanizem. Glede na razpršenost 
pigmentnih granul pod konicami kristalnih stoţcev je bilo oko najverjetneje fiksirano v svetlo adaptiranem 
(LA) stanju. Večje granule pripadajo primarnim sekundarnim pigmentnim celicam (32 μm, 48 μm in deloma 
64 μm), ki obdajajo kristalne stoţce, manjše razpršene granule pa pripadajo sekundarnim pigmentnim 
celicam (64 μm in 80 μm). 
Preko maksimalne površine faset oz. KL v prerezu (~ 400 μm
2
) smo poskusili oceniti 
število faset v očesu, na podlagi polmerov v dveh ravninah (parasagitalni prečni prerez, 
transverzni prečni prerez) s predpostavko pribliţno kupolaste oblike očesa (polovica 
površine krogle). Število faset smo ocenili na ~ 3000-5500. 
 
Slika 21: Sekundarne pigmentne celice in glia celice v CZ. Modro obarvane so verjetno glia celice, črno – 
pigmentne granule v sekundarnih pigmentnih celicah, te so običajno nameščene po celotni dolţini CZ, vse do 
kornealne leče. Opazna so jedra obeh tipov celic. 
 
Slika 22: Clear zone. Slika prikazuje clear zone, ki je v tem delu povsem prosojen, na račun odsotnosti 
pigmentnih granul. Na sliki so vidni distalni izrastki (ang. processus) ter jedra nekaterih fotoreceptorskih 
celic. Med njimi je na periferiji vidnih tudi nekaj celic glije. 
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4.2.1.2 Celotno oko v prerezu in predel dorzalnega obroča 
Slika 23 prikazuje večji del očesa v prečnem prerezu v parasagitalni ravnini pri 100x 
povečavi. Opazen je dioprični aparat (kornealne leče in kristalni stoţci) in obseţen clear 
zone (CZ) – v distalnem delu so opazne pigmentne granule, celice glije ter jedra 
pigmentnih celic, proksimalni del pa je prosojen, opazni pa so tudi distalni izrastki 
fotoreceptorjev (rabdomi). Sivo-modro je obarvana mreţnica (RE), pod njo pa je sloj 
trahej, t.i. trahealni tapetum (TT), ki opazno segajo tudi med same omatidije, niso pa 
prisotne med omatidiji v predelu dorzalnega obroča (DRA). Odsotnost trahej v DRA 
najverjetneje omogoča ohranjanje informacije o polarizaciji svetlobe, saj preprečuje odboj 
svetlobe, kot optični izolator pa najverjetneje sluţijo zgolj fotostabilni pigmenti. Pod TT se 
nahaja lamina (1. optični lobul), v središču pa so najverjetneje aksoni LMC (iz višje leţeče 
lamine).  
Maksimalna dolţina od očesne kapsule (črno, zgoraj-desno) do površine očesa (KL) znaša 
~ 800 μm, polmer od središča očesa pa znaša ~ 600 μm. Globina dioptričnega aparat znaša 
~ 70-80 μm, globina CZ znaša ~ 180-210 μm, globina  mreţnice pa ~ 95-110 μm. Oko ni 
popolnoma sferično in izotropno. 
 
Slika 23: Večji del očesa v prečnem prerezu pri 100x povečavi na globini 414 μm. KL – kornealne leče, KS – 
kristalni stoţci, CZ – clear zone, RE – mreţnica (ang. retina), TT – trahealni tapetum, LA – lamina, LMC – 
velike monopolarke (ang. large monopolar cells), DRA – predel dorzalnega obroča. 
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Slika 24 prikazuje predel dorzalnega obroča (DRA). Kot posledica prečnega rezanja v 
parasagitalni ravnini so omatidiji nekoliko razpotegnjeni, opazno pa je tesnejše pakiranje in 
odsotnost trahej med njimi. Slika 25 prikazuje celotno oko v prečnem prerezu v tranzverzni 
ravnini pri 100x povečavi na globini ~ 320 μm. Vidna je izrazita kupolasta (polkroţna) 
oblika v prerezu s polmerom ~ 450-500 μm. Opazna je izrazita razlika med mreţnico v 
DRA in običajno mreţnico. Za prvo je značilno tesnejše pakiranje omatidijev, med 
katerimi ni trahej, ki jih opazimo kot presledke med omatidiji v običajni mreţnici. 
 
Slika 24: Predel dorzalnega obroča na prečnem prerezu očesa. Levo: globina 384 μm pri 100x povečavi; 
desno: globina 352 μm pri 400x povečavi. 
 
Slika 25: Prečni prerez pri 100x povečavi. Slika prikazuje prečni prerez očesa v transverzni ravnini, na 
globini ~ 320 μm. KL – kornealna leče, KS – kristalni stoţci, CZ – clear zone, RE – (običajna) mreţnica, 
DRA – mreţnica v predelu dorzalnega obroča. 
Sliki 26 in 27 prikazujeta mreţnico v predelu dorzalnega obroča. Opazna je izrazita razlika 
med omatidiji v DRA (levo) in omatidiji v običajni mreţnici (desno). Omatidiji v DRA so 
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tesno pakirani in pravokotne oblike, omatidiji v običajni mreţnici so manj gosto pakirani in 
okroglejše oblike. Iz izrazitejše obarvanosti omatidijev v DRA, je moč sklepati, da večino 
njihove površine v prerezu predstavljajo rabdomi. 
 
Slika 26: Mreţnica v predelu dorzalnega obroča na globini 300 μm pri 400x povečavi. 
 
Slika 27: Predel dorzalnega obroča na globini 320 μm pri 400x povečavi. 
Na sliki 28 pri 630x povečavi na globini 330 μm je opazna tudi fina struktura omatidijev v 
običajni mreţnici, oblika rabdoma znotraj omatidijev pa se opazno razlikuje v odvisnosti 
od kota in globine reza. Rabdomi običajne mreţnice so nekoliko neurejene oblike z 
raznolikim številom reţnjev v prečnem prerezu (glej tudi sliko 30) in zajemajo pribliţno 50 
% površine omatidijev. Zgoraj desno so distalni rabdomi (verjetno rezani pod pravim 
kotom), pri katerih je opazna urejena struktura – po dve srčasti celici (R1 in R2) na 
omatidij. Njuna stereotipna dorzo-ventralna orientacija in širina rabdoma (plitev in širok 
rabdom ima nizko stopnjo samosenčenja) nakazujeta na morebitno vlogo teh celic kot 
detektorjev barve ali polarizacije v dorzalni mreţnici izven DRA. 
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Rabdomi v DRA so urejene 'pisemski kuverti' podobne oblike in zajemajo večji del 
površine omatidijev, med rabdomerami pa so pravilni in konsistentni koti, ki ločijo 
rabdomere (usmerjenost mikrovilov v dve pribliţno pravokotni ravnini – glej tudi sliko 
13), kar omogoča zajem informacije o polarizaciji svetlobe (razločevanje med γ z različno 
osjo linearne polarizacije). 
 
Slika 28: Fina struktura omatidijev v običajnem delu mreţnice pri 630x povečavi na globini 330 μm. 
4.2.2  Strukturne lastnosti omatidijev jamskega pedica 
 
Slika 29 prikazuje distalne fotoreceptorje (DC), Slika 30 pa prikazuje prečni prerez 
omatidijev običajne mreţnice pri 400x povečavi na šestih globinah. 
 
Slika 29: Distalni fotoreceptorji (DC) pri 400x povečavi na dveh globinah. So izrazite sive barve.  
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Slika 30 (prejšna stran): Omatidiji v prerezu pri 400x povečavi. Na globini 208 μm so opazni skrajno distalni 
deli omatidijev z distalnimi izrastki. Na globini 224 μm je distalni del omatidijev z distalnimi fotoreceptorji. 
Na globini 240 μm so omatidiji najširši. Pri nekaterih je opazen še del distalnega fotoreceptorja, okoli 
nekaterih pa se začno pojavljati traheje. Na globinah 256 in 272 μm se omatidiji zoţijo, vse pa obdajajo 
traheje. Na globini 288 μm so opazni skrajno proksimalni deli omatidijev (bazalni fotoreceptorji), ki 
prehajajo v aksone, okoli njih pa je opazen izrazito modro obarvan trahealni tapetum (TT). 
Na podlagi posnetkov (prikazanih na sliki 30) smo v programu Fiji izmerili površino 
omatidijev in rabdomov znotraj njih. Rezultati so prikazani na Sliki 31. 
 
 
Slika 31: Meritve površine omatidijev in rabdomov v prerezu (a) ter njihovo razmerje (b). Napaka na sliki 
predstavlja SD. Število meritev (n) je bilo 12 na globini 224 μm, 15 na globini 240 μm, 20 na globinah 256 in 
272 μm ter 5 na globini 288 μm. 
Na podlagi površine omatidijev v prerezu smo izračunali pribliţno oceno volumna 
omatidija (~ 5000 μm
3
) in volumna rabdoma (~ 2500-3000 μm
3
). Na podlagi površine 
omatidijev v prerezu in ocenjene celotne površine mreţnice (s posnetka na sliki 23), pri 
čemer smo predpostavili skoraj celotno površino krogle (0,8-0,9), smo grobo ocenili 
število omatidijev v očesu, ki znaša ~ 1000-1500. To predstavlja precejšnje neujemanje s 
številom faset, ki smo ga ocenili (~ 3000-5500), za kar je bodisi odgovorno nesorazmerje v 
številu faset in omatidijev (pribliţno 3:1), bodisi konceptualna ali merska napaka pri oceni 
št. faset/omatidijev – npr. podcenitev polmera mreţnice ali podcenitev površine 
posameznih faset, oboje zaradi meritve na neustrezni globini. 
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5.1 POVZETEK REZULTATOV 
 
Analizirali smo anatomske, električne in spektralne lastnosti mreţnice zimskega stadija 
jamskega pedica ter jih primerjali z mreţnicami drugih vešč. 
Z meritvami elektroretinograma (ERG) na očeh Philireme transversata in Alcis repandata 
smo ocenili hitrost oči pedicev in njeno temperaturno odvisnost. Z meritvami napetostnega 
odziva na vpeti tok smo ocenili električno hitrost (τ in fc) membrane fotoreceptorjev 
jamskega pedica. Na osnovi τ in nazivne upornosti (R) smo ocenili tudi nazivno 
kapacitivnost, uporabili pa smo ju tudi kot grobo oceno membranske električne 
prevodnosti. 
Z meritvami receptorskega potenciala (oz. napetostnega odziva) fotoreceptorjev v odzivu 
na svetlobo različne intenzitete, spektralne sestave in osi polarizacije smo ocenili 
intenzitetno krivuljo, spektralno in polarizacijsko občutljivost fotoreceptorjev jamskega 
pedica z λmax v zelenem delu spektra vidne svetlobe v običajnem delu mreţnice. Zaradi 
teţavnosti znotrajceličnih meritev v predelu dorzalnega obroča superpozicijskih oči in 
omejenega števila razpoloţljivih osebkov jamskega pedica, smo enake meritve izvedli tudi 
na borovemu prelcu (Dendrolimus pini) in trsni sovki (Noctua pronuba). Pri trsni sovki 
nam je uspelo izvesti znotrajcelične meritve tudi v dorzalnem obroču, kar predstavlja ene 
izmed prvih uspešnih meritev v dorzalnem obroču superpozicijskih oči vešč. 
Preko meritev receptorskega potenciala fotoreceptorjev v odzivu na svetlobne draţljaje z 
definiranimi intenzitetnimi kontrasti (psevdonaključni šum, sinusoidni draţljaji) smo 
poskusili oceniti informacijsko kapaciteto fotoreceptorjev jamskega pedica. Odzive 
receptorskega potenciala na sinusoidne draţljaje smo uporabili tudi za znotrajcelično oceno 
hitrosti fotoreceptorjev jamskega pedica. Analizirali smo varianco receptorskega 
potenciala pri odzivu na svetlobne draţljaje različne intenzitete, da bi ugotovili kako na 
moč šuma (membranskega potenciala) vpliva poloţaj odziva na intenzitetni krivulji. 
S pripravo histoloških rezin očesa in svetlobno mikroskopijo smo okarakterizirali splošne 
strukturne lastnosti in sestavo superpozicijskega očesa (strukturiranost očesa v prerezu, 
dioptrični aparat, clear zone, mreţnica). Na podlagi meritev površine omatidijev in faset v 
prerezu ter ocenjene površine očesa in mreţnice smo ocenili število omatidijev oz. faset v 
očesu. Primerjali smo mreţnico in dioptrični aparat v DRA s preostankom očesa. Izmerili 
smo površino omatidijev ter rabdomov v prerezu in na podlagi izmerjenega ocenili tudi 
volumen omatidijev in rabdomov.  
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5.2 STANJE MREŢNICE PRI HIBERNIRAJOČEM STADIJU JAMSKEGA PEDICA 
 
Pričakovali smo redukcijo strukture in funkcionalnih lastnosti mreţnice hibernirajočega 
stadija jamskega pedica. Namreč, ker jamski pedici v hibernirajočem stanju ne migrirajo 
ter niso aktivni izven jame (Kim in sod., 2018) in ker očesa tudi v temi uporabljajo precej 
metabolne energije, t.i. fiksno ceno signaliziranja, ki pri dvokrilcih (Diptera) predstavlja 
relativno konstanten deleţ (~ 20-25 %) maksimalne porabe energije (Niven in sod., 2007), 
bi omejitev maksimalne zmogljivosti očesa (in s tem tudi  maksimalne porabe energije) 
pripomogla k zmanjšanju energijske porabe očesa. Ker vzdrţevanje mirovnega potenciala 
(ang. dark potential) v mreţnici ţuţelk lahko predstavlja tudi nekaj odstotkov bazalne 
presnove (Niven in sod., 2007), bi redukcija funkcionalnih lastnosti mreţnice morda lahko 
predstavljala nezanemarljiv doprinos k fitnesu ţivali.  
Ugotovili smo, da ni nikakršne opazne redukcije strukturnih in funkcionalnih lastnosti 
mreţnice v hibernirajočem stadiju jamskega pedica v primerjavi s strukturnimi in 
funkcionalnimi lastnostmi mreţnice preostalih vešč. Mreţnica je v celoti razvita, rabdomi 
pa so primerljivo široki in zajemajo primerljiv deleţ prereza omatidijev v primerjavi z 
drugimi veščami, kot je koruzna vešča (Ostrinia nubilalis)(Šporar, 2015). Pri obeh je širina 
omatidijev na nivoju rabdoma ~ 10 μm, rabdomi znotraj njih pa zajemajo ~ 50 % površine 
v prerezu. Funkcionalen pa je tudi pupilarni mehanizem – iz rezultatov svetlobne 
mikroskopije je opazna prisotnost pigmentnih granul primarnih in sekundarnih pigmentnih 
celic, njihova nameščenost v svetlo-adaptiranem stanju pa nakazuje tudi na funkcionalnost 
samega mehanizma migracije pigmentov (glede na potrebe po izredno visoki občutljivosti 
na svetlobo v jamah bi pričakovali kvečjemu temno-adaptirano stanje, v kolikor bi bilo to 
nespremenljivo). Kljub temu, da hibernirajoči stadij jamskega pedica ne migrira, je iz 
rezultatov svetlobne mikroskopije razviden popolnoma razvit predel dorzalnega obroča 
(DRA), ki smo ga prepoznali na osnovi oblike omatidijev, njihove goste nameščenosti in 
odsotnosti obdajajočega sloja traheol. 
Iz elektrofizioloških meritev je razvidno, da so fotoreceptorji popolnoma odzivni, njihovi 
odzivi pa so primerljivi s fotoreceptorji drugih vešč (Philireme transversata, Alcis 
repandata) in drugimi nočnimi ţuţelkami na splošno. Fotoreceptorji jamskega pedica so 
zelo počasni, s kotnimi frekvencami (fc) od 15 do 20 Hz in fuzijskimi frekvencami (ff) 
okoli 60 Hz. Te hitrosti so primerljive s hitrostjo očes Philireme transverata in Alcis 
repandata, ki smo ju ocenili preko elektroretinogramov. Pri primerljivi temperaturi 
merjenja (21 ℃) so hitrosti (fc in ff) očes oz. fotoreceptorjev vseh treh vešč skoraj identične 
(glej sliko 10 in preglednico 4). Kotne frekvence pa so primerljive tudi s kotnimi 
frekvencami fotoreceptorjev ščurkov (Salmela, 2013) in nočnimi dvokrilci oz. druţino 
Tipulidae (Laughlin in Weckström, 1993). Pri nizkih frekvencah imajo visoko razmerje 
signal-šum (SNR) in informacijsko kapaciteto (Cinf), primerljivo z Cinf ostalih nočno 
aktivnih ţuţelk, kot so ščurki (Salmela, 2013). 
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V primerjavi z ostalimi obravnavanimi veščami (borov prelec in trsna sovka), ki imajo vrh 
spektralne občutljivosti ('zelenih' fotoreceptorjev) pri ~ 520 nm, in veščami iz rodu 
Ostrinia, ki imajo vrh spektralne občutljivosti med 530 in 540 nm (Šporar, 2015), ima 
zimski stadij jamskega pedica vrh spektralne občutljivosti nekoliko kratkovalovno 
zamaknjen (λmax ~ 505 nm), kar morda predstavlja posebno prilagoditev. Morda zamik 
vrha spektralne občutljivosti pomaga jamskim pedicem najti izhod iz jame, v kateri 
hibernirajo, saj nekoliko omeji okoljski svetlobni šum (zmanjša absorpcijo γ), ki izhaja iz 
odboja od apnenčastih sten jame, saj reflektanca apnenca narašča z λ (Watson, 1971). Za 
potrditev slednje hipoteze bi bili potrebni vedenjski testi. 
Potreba po visoki absolutni občutljivosti (odzivu na svetlobo nizke intenzitete), ki 
omogoča jamskemu pedicu zadrţevanje v ustrezni globini jame (učinkovita negativna 
fototaksija tudi pri nizki osvetlitvi), ne da bi zašli v območje popolne teme, ki onemogoča 
izhod iz jame na podlagi vidnih draţljajev, je morda eden izmed pritiskov, ki preprečuje 
redukcijo strukture in funkcionalnih lastnosti mreţnice hibernirajočega stadija jamskega 
pedica. Morda pa odrasli osebki ne premorejo razvojne plastičnosti, ki bi omogočala 
redukcijo ter obnovo struktur in funkcionalnih zmogljivosti mreţnice, le to pa je tudi samo 
po sebi energetsko zahtevno. Maksimalna zmogljivost očesa je 'pričakovana' ţe po izlegu 
jamskega pedica iz bube, ta mu namreč omogoča uspešno migracijo v jamo oz. na kraj 
hibernacije (Kim in sod., 2018).  
Morda so prilagoditve hibernirajočega stadija jamskega pedica preveč neizrazite, da bi jih 
odkrili na podlagi naših poskusov, kot bi bilo lahko uravnavanje prevodnosti membrane ali 
spremembe mikrovilarne površine. Primeri podobnega so poznani v okviru cirkadiane 
modulacije prevodnosti membrane, zlasti na račun moduliranja aktivnosti KV (Hevers in 
sod., 1995; Cuttle in sod., 1995; Vanin in sod., 2012). Pri kobilicah na primer svetlobna 
deprivacija privede do redukcije rabdoma – zlasti neurejenost strukture mikrovilov in 
motnje fuzije rabdomer (Bloom in Atwood, 1981). Pri nekaterih rakih (Nässel in 
Waterman, 1979) in pri komarjih (Brammer in sod., 1978) se velikost rabdoma in površina 
mikrovilarne membrane spreminjata celo tekom dnevno-nočnega ritma oz. v okviru 
svetlobne adaptacije. 
5.3 POLARIZACIJSKI VID VEŠČ IN PREDEL DORZALNEGA OBROČA 
 
Rezultati svetlobne mikroskopije očesa jamskega pedica in elektrofiziološke meritve v 
DRA trsne sovke potrjujejo obstoj razvitega DRA vešč in nakazujejo na uporabo 
polarizacijskega vida za detekcijo vzorca polarizirane svetlobe neba, ki ga za orientacijo 
uporabljajo številne vrste ţuţelk (Labhart in Meyer, 1999). Elektrofiziološke meritve na 
trsni sovki so potrdile visoko polarizacijsko občutljivost fotoreceptorjev vešč v DRA 
(najvišja izmerjena PS je znašala ~ 8). Ravnine maksimalne PS posameznih 
fotoreceptorjev so bile razporejene v dve pribliţno pravokotni skupini (glej sliko 13), kar 
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zadostuje pogojem za razločevanje osi polarizacije svetlobe in zaznavanje vzorca 
polarizirane svetlobe neba. 
Presenetljiva novost je spektralna občutljivost detektorjev polarizacije (fotoreceptorjev) v 
predelu DRA. Medtem ko večina ţuţelk v DRA uporabljajo detektorje polarizacije s 
spektralnim vrhom predvsem v UV ali modrem delu spektra (Labhart in Meyer, 1999), pa 
imajo detektorji polarizacije v DRA pri trsni sovki spektralni vrh v zelenem delu spektra 
(λmax = 515 nm). Detektorji polarizacije s sprektralnim vrhom v zelenem delu spektra so 
bili odkriti tudi pri koruzni vešči (Ostrinia nubialis)(Belušič in sod., 2017). Vešče  pa niso 
edini primer 'zelenih' fotoreceptorjev v DRA. Nekateri hrošči, kot je majski hrošč 
(Melolontha melolontha), imajo prav tako 'zelene' fotoreceptorje v DRA, ki sluţijo kot 
detektorji polarizacije (Labhart in sod., 1992). Podobno kot vešče je tudi majski hrošč 
nočno aktivna ţuţelka in ima superpozicijske oči, skladno z veščami pa imaju tudi ti v 
DRA omatidije s pravilno urejenimi rabdomi (brez reţnjev), v katerih so rabdomere 
pravokotne med seboj, mikrovili znotraj rabdomer pa so vzporedni med seboj, prav tako pa 




 zgradbe predela dorzalnega obroča (zlasti pa spektralne občutljivosti 
fotoreceptorjev v njem) obeh nočno aktivnih ţuţelk s superpozicijskimi očmi nakazujejo 
na moţnost detekcije vzorca polarizirane svetlobe nočnega neba in orientacije po le tem, 
zlasti nekaj ur po sončnem zahodu in ob osvetlitvi mesečine. Za osvetlitev nočnega neba 
(zlasti pa za svetlobo mesečine) je namreč značilen premik vrha radiance v dolgovalovni 
del spektra (glej tudi 2.2.4.), sorazmerna zamaknjenost spektralne občutljivosti opsinov v 
detektorjih polarizacije v DRA pa torej ponoči omogoča višji zajem svetlobe (ang. photon 
catch) oz. QE, kot bi ga denimo 'modri' opsini. Za potrditev hipoteze bi bilo potrebno 
izvesti tudi ustrezne vedenjske teste. 
White in sod. (2003) so z uporabo imunocitokemijskih tehnik na mreţnici Manduca sexta 
ugotovili, da vešče v DRA izraţajo svojevrstno obliko opsina, ki se razlikuje od 'zelenega' 
opsina v običajni mreţnici. Slednje (specifična sestava opsina) je morda tudi razlog za 
razmeroma visoko širino spektralne krivulje detektorjev polarizacije v DRA, s tem pa 
izboljšanje zajema svetlobe oz. QE v predelu DRA. Morda pa idiosinkrazije sestave opsina 
pripomorejo tudi k višji intrinzični PS rodopsina v DRA. 
V očeh vešč pa detektorji polarizacije niso omejeni zgolj na DRA. Celice z visoko 
polarizacijsko občutljivostjo so prisotne tudi v distalnih delih omatidijev običajne 
mreţnice. Distalni fotoreceptorji z visoko polarizacijsko občutljivostjo so prisotni tako pri 
veščah kot pri govnačih (Belušič in sod., 2017). Na histoloških preparatih smo opazili tako 
majhne distalne celice (glej sliko 29), ki so najverjetneje homologne distalnim celicam z 
                                                 
13
 Pri ţuţelkah se je DRA oz. detekcija vzorca polarzirane svetlobe neba razvila večkrat neodvisno v 
posameznih redovih (Labhart in Meyer, 1999). 
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izredno visoko PS, ki so jih odkrili Belušič in sod. (2017) na koruzni vešči (Ostrinia 
nubialis). V distalnih delih omatidijev pa smo opazili tudi paroma urejene celice srčaste 
oblike (glej sliko 28). Te so bile razporejene v več delih običajne mreţnice. Na podlagi 
njihove urejene oblike posredno sklepamo na visoko PS teh celic, za potrditev pa bi bile 
potrebne dodatne elektrofiziološke raziskave distalnega dela mreţnice. Ne izključujemo pa 
moţnosti, da smo v obeh primerih opazovali enak tip omatidijev z dvema distalnima 
celicama, zaradi kota rezanja pa smo v prvem primeru opazili zgolj po eno DC na omatidij. 
5.4 ELEKTRIČNA HITROST MEMBRANE OMEJUJE HITROST ODZIVA 
FOTORECEPTORJEV VEŠČ 
 
Primerjali smo hitrosti fotoreceptorskega odziva (fc), ki smo jih izmerili na podlagi odziva 
receptorskega potenciala na sinusoidne draţljaje (glej preglednico 4), ter električne hitrosti 
membrane (fc), ki smo jih napovedali na podlagi časovnih konstant (τ) napetostnega odziva 
na vpeti tok (glej preglednico 2). Kotni frekvenci odziva receptorskega potenciala na 
sinusoidne draţljaje in napetostnega odziva na vpeti tok se presenetljivo dobro ujemata, 
zlasti če upoštevamo moţnost, da je prišlo do zmanjšanja upornosti (in s tem tudi τ) zaradi 
penetracije membrane z elektrodo.  
Iz tega sledi, da je električna hitrost membrane omejujoč dejavnik hitrosti odziva 
fotoreceptorjev pri veščah. To predstavlja več prednosti – redundantna električna hitrost 
membrane bi po nepotrebnem omogočala električni šum (membranskega potenciala) z 
višjimi frekvencami od maksimalne frekvence odziva (Frolov in Ignatova, 2020), hkrati bi 
pa višja prevodnost, ki bi (ob konstantni površini oz. kapacitivnosti) zagotavljala višjo 
električno hitrost membrane, povzročala sorazmerno višji energetski strošek na račun 
vzdrţevanja ionskih gradientov (Niven in sod., 2007). Nizka hitrost odziva fotoreceptorjev 
nočno aktivnih ţuţelk omogoča časovno sumacijo signala (Warrant in sod., 2017), hkrati 
zagotavlja visoko SNR nizkofrekvenčnega prenosa informacije, ki omogoča zanesljivo 
poročanje absorpcije posameznih γ (Honkanen in sod., 2017; Frolov in Ignatova 2020), na 
račun nizke prevodnosti in visokega električnega ojačanja pa zniţuje stroške signalizacije 
(Niven in sod., 2007). Nočno aktivne ţuţelke torej prioritizirajo nizko električno hitrost na 
račun informacijske kapacitete fotoreceptorjev, zlasti v pogojih nizke I. Kot ţe omenjeno, 
pa številne ţuţelke (zlasti dnevno in nočno aktivne) lahko samo električno hitrost 
membrane modulirajo v odvisnosti od dnevno-nočnega cikla oz. intenzitete svetlobe 
(Hevers in sod., 1995; Cuttle in sod., 1995; Vanin in sod., 2012). 
Ni pa električna hitrost membrane vedno ključni dejavnik, ki omejuje hitrost odziva 
(čeprav je redundantna električna hitrost v principu vedno neugodna za ţival). Pri ščurku je 
bilo ugotovljeno, da prenos visokofrekvenčnih signalov omejuje tudi sama latenca 
fototransdukcije, ki omejuje električno ojačanje in prenos informacije visokofrekvenčnih 
signalov (Ignatova in sod., 2020). Pri vinski mušici je bil kot ključen dejavnik kinetike 
odziva na visokofrekvečne signale ugotovljen TRP kanalček (Voolstra in sod., 2017; Katz 
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in sod., 2017). Verjetno je tudi pri vešči dejansko stanje bolj kompleksno – čeprav 
električna hitrost membrane omejuje samo kotno frekvenco odziva, pa na fuzijsko 
frekvenco (t.j. maksimalna frekvenca zanesljivega prenosa informacije) verjetno, tako kot 
pri ščurku, vplivata tako hitrost fototransdukcije kot električna hitrost membrane, saj 
latenca fototransdukcije omeji razpoloţljiv čas električnega ojačanja signala med dvema 
zaporednima draţljajema. Pri nizkofrekvenčnih odzivih je ključna omejitev tako električna 
hitrost membrane, vpliv hitrosti fototransdukcije pa postane izrazit zgolj pri 
visokofrekvenčnih odzivih. Morda slednje pojasni tudi temperaturne odvisnosti fc in ff (glej 
sliko 10). Čeprav temperatura vpliva tako na hitrost fototransdukcije kot na električno 
hitrost membrane preko sprememb impedance oz. upornosti (Juusola in Hardie, 2001b), je 
učinek temperature zlasti izrazit na ff, saj je posredovana z obema komponentama hitrosti 
odziva. 
5.5 PROBLEMI IN IZZIVI OCENE INFORMACIJSKE KAPACITETE 
FOTORECEPTORJEV PRI NOČNIH ŢUŢELKAH 
 
Naše meritve informacijske kapacitete s psevdonaključnimi draţljaji so podale po naši 
oceni nezanesljive rezultate – ocenjena informacijska kapaciteta je bila pribliţno 70 bit/s v 
vseh celicah in pri vseh intenzitetah. Glede na rezultate meritev informacijske kapacitete 
na ščurkih (Salmela, 2013), bi lahko pričakovali razpon Cinf z vrednostmi  ~ 1–100 bit/s s 
precejšno odvisnostjo od intenzitete – Cinf (zlasti pri nizkih I) konvergira k zgornji meji 
informacijske kapacitete, ki jo določa t.i. strelni šum (ang. photon shot noise, glej tudi 
2.2.5.)(Salmela, 2013). 
Psevdonaključen šum s pasovno širino 1-500 Hz smo predvajali 10 s z desetimi 
ponovitvami. Domnevamo, da nizko variacijo naših ocen Cinf pojasni premajhno število 
ponovitev in neustrezna kontrola za kratkoročno adaptacijo (oz. drugih dejavnikov, ki so 
odgovorni za nizkofrekvenčno variacijo membranskega potenciala, kot je zmanjšanje 
ionskih gradientov ob dolgotrajni ekscitaciji), kar močno podceni SNR nizkofrekvenčnih 
odzivov, s tem pa tudi zanemari večino dejanske Cinf počasnih fotoreceptorjev vešč. 
Vrednost, okoli katere so konvergirale naše ocene (ang. baseline), pa najverjetneje pojasni 
navidezna informacijska kapaciteta ogromnega frekvenčnega pasu onkraj pasovne širine 
fotoreceptorja (Janţa, 2018), ki navkljub nizkega SNR zaradi visoke pasovne širine 
predstavlja precejšno površino integrala (Cinf)(Janţa, 2018). Za nadaljnje meritve in ocene 
Cinf s psevdonaključnim šumom na veščah in nočnih organizmih bi bilo zato potrebno 
meritve izvesti z večimi ponovitvami ter kot draţljaj uporabiti šum z nizko pasovno širino 
(do ~ 50 Hz oz. do ravni šuma, ki jo lahko opredelimo z analizo variance odziva na 
sinusoidne draţljaje – glej 4.1.1. in 4.1.4.), hkrati pa izvesti ustrezno kontrolo za vire 
nenaravnega (oz. laţnega) nizkofrekvenčnega šuma. 
Oceno informacijske kapacitete preko odzivov na sinusoidne draţljaje smo izvedli post 
festum (po zaključku eksperimetalnega dela na jamskemu pedicu), zlasti kot hevristiko za 
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oceno dejanskega SNR pri odzivih na nizkofrekvenčne draţljaje, saj so posnetki odzivov 
na sinusoidne draţljaje sluţili kot zajeten vir signalov. Tako smo lahko pribliţno ocenili 
napako naših meritev s psevdonaključnim šumom. Čeprav so meritve na podlagi odzivov 
na sinusoidne draţljaje podale razmeroma realistične ocene z bolj realistično variacijo, so 
precej slaba cenilka za dejansko Cinf fotoreceptorjev. Analiza je slonela na posplošeni 
predpostavki konstantnega šuma na t.i. ravni šuma (amplitudi oz. varianci Vm na katero je 
odziv konvergiral z višanjem frekvence draţljaja; glej 4.1.1. in 4.1.4.) pri vseh frekvencah 
draţenja. Kot kontrolo smo analizirali variacijo moči signala posameznih odzivov, pri 
čimer smo izračunali 3-4x niţje SNR (kar pomeni ~ 25% podcenitev Cinf na podlagi 
prejšne analize).  
Z ustreznejšo analizo (analiza variacije amplitude posameznih odzivov ali pa povprečenje 
odzivov pri posameznih frekvencah draţenja z analizo odklonov) in ustrezno izbiro 
intenzitetnega območja draţenja (v linearnem območju kodiranja kontrasta) morda odzivi 
na definirane sinusoidne draţljaje predstavljajo potencialno alternativo odzivom na 
psevdonaključne draţljaje kot cenilka informacijske kapacitete fotoreceptorjev. 
5.6 NAPETOSTNI ODZIV NA VPETI TOK KOT OCENA ELEKTRIČNIH 
LASTNOSTI FOTORECEPTORJEV 
 
Meritve vhodnih upornosti izkazujejo precejšno variabilost, zlasti v odvisnosti od načina 
meritve in posameznih specifik elektrofiziološkega eksperimenta, kot je kvaliteta 
penetracije membrane z ostro elektrodo. Na primer, z ostro elektrodo so izmerili vhodne 
upornosti fotoreceptorjev vinske mušice: 700 ± 540 MΩ v DA stanju in 320 ± 100 MΩ v 
LA stanju (Juusola in  Hardie, 2001a), te meritve pa predstavljajo ene izmed najvišje 
izmerjenih vhodnih upornosti z metodo ostre elektrode. Precej niţjo vrednost so izmerili v 
'zelenih' fotoreceptorjih čmrlja: 44 ± 16 MΩ, prav tako pa so opazili padec (~ 20%)  s 
svetlobno adaptacijo (Skorupski in Chittka, 2011).  
Z metodo vpete napetosti na krpici membrane v izvedbi cele celice (ang. whole-cell patch 
clamp voltage-clamp) so na ščurku izmerili vhodne napetosti 1,6 ± 2,4 GΩ (z minimalno 
vrednostjo 200 MΩ (Salmela, 2013). Ker so te meritve izvedene in vitro na izoliranih 
omatidijih (izključujejo aksone) in z metodo vpete krpice membrane, ki običajno ne 
povzroči zmanjšanja upornosti membrane, lahko pa zgolj proizvede dodatno 
instrumentalno upornost, so morda te vrednosti nekoliko precenjene. V oziru na 
neujemanje (~ 1:10) nazivne kapacitivnosti fotoreceptorjev (glej preglednico 2), ki smo jo 
izračunali za jamskega pedica, z izmerjeno kapacitanco na ščurku (Salmela, 2003), pa 
lahko sklepamo da (naše) meritve z ostro elektrodo v načinu vpetega toka nekoliko 
podcenijo vhodno upornost celic, zlasti na račun penetracije membrane z ostro elektrodo 
ali zaradi neustrezne kompenzacije elektrode. Absolutnim vrednostim vhodne upornosti 
(posledično pa tudi kapacitivnosti) torej ne gre zaupati, a so načeloma uporabne kot merilo 
relativne vhodne upornosti znotraj iste celice. 
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Na podlagi odvisnosti časovnih konstant (τ) in nazivne upornosti (R) od membranskega 
potenciala, v okviru meritev odziva membranskega potenciala na vpeti tok, sklepamo na 
prisotnost napetostno občutljivih kanalčkov (morebiti KV, po obliki sodeč predvsem KDR), 
saj je bilo upaţeno upadanje nazivne upornosti z depolarizacijo celice (glej sliko 14). 
Celica 48 je izkazovala obratno dinamiko, vendar na podlagi njene upornosti sklepamo, da 
je ta posledica eksperimentalne napake na račun slabe penetracije. Maksimalna upornost se 
je nahajala v bliţini MMP, minimalna pa ob skrajni depolarizaciji (~ 33 % padec). 
5.7 ZGRADBA OČESA JAMSKEGA PEDICA 
 
Jamski pedici imajo značilno superpozicijsko oko s kombiniranim pupilarnim 
mehanizmom (tako primarne kot sekundarne pigmentne celice), globokim CZ in distalnimi 
procesi fotoreceptorjev, ki najverjetneje ne segajo do samega dioptričnega aparata. Imajo 
velik (~ 10 omatidijev v širino, slika 27) in razvit DRA. 
Rabdomi jamskega pedica so veliki, njihov volumen smo ocenili na 2500-3000 μm
3
. White 
in sod. (2003) so pri precej večjih očeh vešče Manduca sexta ocenili volumen posameznih 
tipov rabdomer, njihov seštevek v rabdomu pa znaša ~ 9000 μm
3
. Pri obadu (Tabanus 
bromius) na primer smo na podlagi Janţa (2018) ocenili prostornino posameznih rabdomer 
(~ 600 μm
3
) in skupno prostornino rabdoma, ki znaša ~ 4000 μm
3
, vendar pa predstavljajo 
rabdomere oz. rabdom bistveno manjši del celokupnega volumna omatidija. V vseh 
primerih gre za izredno velike rabdomere, ki pa pri veščah (oz. nočno aktivnih ţuţelkah) 
ter obadih (oz. hitrih dnevnih letalcih) predstavljajo različen funkcijski pomen oz. so 
posledica različnega evolucijskega pritiska. V primeru vešč velike rabdomere zagotavljo 
visoko absolutno občutljivost fotoreceptorjev (na račun visoke površine mikrovilarne 
membrane), pri obadih pa zagotavljajo veliko število vzorčnih enot oz. mikrovilov. 
Sorazmerno se razlikuje tudi sama dolţina mikrovilov, ki so daljši v očeh nočno aktivnih 
ţuţelk, saj ti ne potrebujejo visokega števila vzorčnih enot, prav tako pa podaljšanje 
mikrovilov omogoča tudi višje električno ojačanje (Frolov in Ignatova, 2020). Širina 
rabdomere ima velik vpliv na kotno ločljivost fotoreceptorjev. Zato imajo dnevne ţuţelke 
(obadi) razvite zelo ozke rabdomere (premer ~1 μm). Široke rabdomere (premer ~10 μm) 
načeloma zniţujejo kotno ločljivost fotoreceptorjev oz. omatidijev, kar pa pri nočno 
aktivnih veščah ne predstavlja ozkega grla, saj SNR izboljšujejo s pomočjo prostorske 
sumacije, ki sega čez nekaj sosednjih omatidijev (Stöckl in sod., 2020). 
Na podlagi rezultatov svetlobne mikroskopije smo ocenili tudi število omatidijev in 
kornealnih leč oz. faset ter ugotovili nesorazmerje med številoma (~ 1:3, v prid faset), kar 
načeloma vodi v t.i. podvzorčenje (ang. undersampling) slike. Čeprav so (sicer redka) 
nesorazmerja v številu omatidijev in faset ţe poznana, pa so ta obratna in bolj lokalizirana, 
kot na primer v akutni coni vešče Manduca sexta, kjer število omatidijev presega število 
faset, pri čemer nastopa t.i. nadvzorčenje (ang. oversampling) slike. Zaradi odsotnosti 
precedensa in nepotrebnega ţrtvovanja prostorske ločljivosti, ki bi ga povzročilo 
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podvzorčenje slike, predpostavljamo da je ugotovljeno nesorazmerje posledica bodisi 
heterogene sestave mreţnice (dimenzije omatidijev in faset), bodisi pa merske napake pri 
izračunu št. omatidijev ali faset (neustrezna ocena dimenzije očesa ali mreţnice oz. 
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 Pri zimskemu stadiju jamskega pedica v primerjavi s poletnim stadijem sorodnih vešč 
ni opazne redukcije strukturnih in funkcionalnih lastnosti mreţnice. 
 Zeleni fotoreceptorji jamskega pedica imajo vrh spektralne občutljivosti zamaknjen 
nekoliko kratkovalovno v primerjavi z preostalimi veščami, kar morda predstavlja 
adaptacijo na posebnosti orientacije v jamah. 
 Jamski pedic ima razvit predel dorzalnega obroča, detektorji polarizacije pri doslej 
preučenih veščah pa imajo vrh spektralne občutljivosti v zelenem delu spektra, kar 
nakazuje na potencialno zaznavo vzorca polarizirane svetlobe neba deloma tudi ponoči. 
 Jamski pedic ima fotoreceptorje, ki spominjajo na detektorje polarizacije, tudi izven 
predela dorzalnega obroča, v distalnih rabdomih običajne mreţnice. 
 Hitrost odziva fotoreceptorjev jamskega pedica (oz. vešč in drugih nočno aktivnih 
ţuţelk) zlasti na nizkofrekvenčne draţljaje omejuje predvsem električna hitrost 
membrane, ki jo določata efektivna površina celice (oz. kapacitivnost) ter vhodna 
upornost membrane.  
 Za zanesljivo oceno informacijske kapacitete fotoreceptorjev je psevdonaključen šum 
ali drugačne svetlobne draţljaje potrebno prilagoditi nočno ali dnevno aktivnim 
ţuţelkam oz. specifično posamezni vrsti. Za nadaljne ocene informacijske kapacitete 
fotoreceptorjev vešč predlagamo uporabo psevdonaključnega šuma z nizko pasovno 
širino (do maksimalno 100 Hz) ter več ponovitvami. 
 Z ustreznimi parametri in analizo morda lahko informacijsko kapaciteto ocenimo tudi 
iz odzivov na sinusoidne draţljaje. 
 Na podlagi poskusov z vpetim tokom sklepamo na prisotnost napetostno občutljivih 
kanalčkov. 
 Opazili smo nesorazmerje v ocenjenem številu omatidijev ter faset, v prid slednjih 
(1:3).   
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V magistrski nalogi smo preučili funkcionalne lastnosti in strukturo mreţnice zimskega 
stadija jamskega pedica. Odrasli osebki večino ţivljenja preţivijo v jami, aktivni so zgolj v 
aprilu in maju ter v avgustu in septembru. Pri zimskem (hibernirajočem) stadiju smo 
pričakovali redukcijo mreţnice. Oči pedica smo primerjali z drugimi vrstami vešč (Alcis 
repandata, Philireme transversata, Noctua pronuba in Dendrolimus pini).  Uporabili smo 
histološke in elektrofiziološke metode. 
V pregledu smo predstavili jamskega pedica in naredili uvod v senzorično fiziologijo. Ta je 
obsegal čutilno ekološko podlago vida, lastnosti svetlobe in svetlobne informacije, 
seznanitev z Shannonovo informacijsko teorijo, posebnosti nočnega vida in vire šuma v 
fototransdukciji. Zatem smo podrobno predstavili ţuţelčjo fototransdukcijo – tako 
fototransdukcijsko kaskado kot električno ojačanje membrane. Nazadnje smo se seznanili z 
očmi vešč, superpozicijsko optiko, mehanizmi atenuacije svetlobe (pupilarnim refleksom) 
ter nevralnim procesiranjem. 
Ugotovili smo, da pri zimskem stadiju jamskega pedica ni opazne redukcije funkcionalnih 
lastnosti in strukture mreţnice. Mreţnica je popolnoma razvita, pupilarni mehanizem je 
funkcionalen, razvit pa je tudi predel dorzalnega obroča. Hitrost fotoreceptorjev je 
primerljiva s poletnimi stadiji ostalih vešč in z ostalimi nočnimi ţuţelkami. Primerljiva pa 
je tudi informacijska kapaciteta fotoreceptorjev. 
Na hitrost oči oz. fotoreceptorjev izrazito vpliva temperatura. Do ~ 30 ℃ se z višanjem 
temperature višata tudi fuzijska in kotna frekvenca. Kotne frekvence odziva oči, odziva 
fotoreceptorjev ter na podlagi časovne konstante izračunana kotna frekvenca so zelo 
primerljive, kar nakazuje na to, da je električna hitrost membrane omejujoč dejavnik v 
hitrosti odziva očesa. 
Spektralni vrh dolgovalovnih fotoreceptorjev je pri zimskem stadiju jamskega pedica 
zamaknjen nekoliko kratkovalovno v primerjavi z ostalimi veščami. Morda je to 
adaptacija, ki jamskemu pedicu izboljša vid v jami. Fotoreceptorji vešč (Noctua pronuba) 
v predelu dorzalnega obroča imajo visoko polarizacijsko občutljivost in spektralni vrh v 
zelenem delu spektra, kar je najbrţ prilagoditev na detekcijo vzorca polarizirane svetlobe 
tudi ponoči. Fotoreceptorji z visoko polarizacijsko občutljivostjo so prisotni tudi v 
distalnem delu običajne mreţnice.  
Pri jamskem pedicu smo opazili, da oko vsebuje manj omatidijev kot faset. Slika na 
mreţnici pedica je torej podvzorčena, kar je najbrţ prilagoditev na manj ostro sliko v 
superpozicijskem očesu in izdatno prostorsko sumacijo na ravni optičnih internevronov.    
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